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AVANT-PROPOS 

Lorsqu’en décembre 1920, Monsieur le Professeur Guyénot 
m’engagea à entreprendre une révision de la question de l’influence 
du système nerveux sur la régénération des membres de Tritons, 
il s’agissait alors, dans mon esprit, d’une simple mise au point 
qui devait résoudre, dans un sens ou dans l’autre, la controverse 
existant entre partisans et adversaires d’une action spécifique des 
nerfs sur la régénération. 

La recherche, entreprise d’emblée sur la base d’un très nombreux 
matériel, m’a aussitôt révélé qu’il ne pouvait être question d’une 
mise au point, mais que tout restait à faire. Contrairement aux 
apparences, en effet, la controverse entre Goldfarb et Walter 
n’avait pas reçu de solution définitive. Malgré l’erreur commise 
par Goldfarb, ce savant avait formulé des objections d’une 
valeur indiscutable, basées, en partie, sur des faits soulevant des 
difficultés auxquelles personne n’avait donné de réponse satisfai¬ 
sante. Aussi toute la question s’est-elle présentée à l’esprit des 
savants les plus autorisés comme non résolue. 

La lecture des travaux de mes devanciers et mes premiers résul¬ 
tats m’ont fait comprendre qu’il ne suffisait pas de refaire sur un 
grand nombre d’individus les expériences des premiers auteurs. 
Tout pénétré de la valeur des objections de Goldfarb, j’ai repris 
l’étude de la question sur des bases nouvelles et j’ai essayé de 
donner une véritable démonstration de l’action exercée par le 
système nerveux sur la régénération. Sachant qu’un résultat 
expérimental n’est pas nécessairement une réponse spécifique à 
l’intervention opératoire, je me suis entouré de garanties multiples. 
Mais si je pouvais ainsi espérer obtenir une solution définitive du 
problème, ce dernier, en apparence fgrt simple, s’est révélé très 
complexe. 

La démonstration de l’action du système nerveux, considéré dans 
son ensemble, sur la régénération des membres impliquait, comme 
corollaire, la résolution du problème de l’action des nerfs mixtes 
sur la réalisation de la forme du régénérât, c’est-à-dire de leur 
action morphogène. L’importance de cette question et les nom¬ 
breuses expériences entreprises pour sa solution m’obligeront à lui 
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consacrer un mémoire spécial, tandis que dans la présente publi¬ 
cation le problème sera simplement posé. 

Ce mémoire représente une partie dume recherche qui est pour¬ 
suivie depuis plus de 4 ans dans le Laboratoire de Zoologie et 
Anatomie comparée de TUniversité de Genève, sous la savante 
direction de Monsieur le Professeur Emile Guyénot. 

Ce maître, qui a introduit à Genève les méthodes de la Biologie 
expérimentale moderne, n’a cessé d’exercer sur la formation de 
mon esprit scientifique la plus heureuse des influences. Je voudrais 
insister sur le fait que si ce travail a abouti à des résultats satisfai¬ 
sants, je le dois surtout à ses conseils et à la rigueur de sa mé¬ 
thode expérimentale. 

Je ne saurais non plus oublier le très grand honneur qu’il m’a 
fait, lorsque, dans les circonstances les plus tragiques de ma vie, 
il a bien voulu m’accueillir dans son Laboratoire en qualité d’as¬ 
sistant. 

Les remerciements que l’on prodigue habituellement en pareilles 
circonstances ne sauraient, dans mon cas, qu’imparfaitement 
traduire tous les sentiments de gratitude et d’affection que j’éprouve 
à l’égard de mon Maître, dont je suis heureux de subir encore l’in¬ 
fluence si exceptionnellement féconde. 

Je dois des sincères remerciements également à mes camarades 
les Docteurs André Naville et k Ponse qui m’ont souvent 
aidé de leurs conseils éclairés. 

I. Historique. 

Avant d’aborder la question de l’influence du système nerveux 
sur la régénération, chez les Batraciens, il n’est pas inutile de jeter 
un coup d’œil d’ensemble sur les travaux relatifs au même problème 
général et qni ont été effectués sur les Invertébrés 

L’importance de ce problème n’a pas échappé aux chercheurs qui 
ont entrepris l’étude expérimentale des phénomènes régénératifs 

1 Bien que les travaux faits sur les Invertébrés n’intéressent pas directement 
le sujet qui nous occupe ici, j’ai cru utile d’en faire une révision, parce que 
beaucoup de travaux sont tombés dans l’oubli et que d’autres ont été systéma¬ 
tiquement, semble-t-il, omis ou ignorés. Ceci est, en particulier, le cas de cer¬ 
tains travaux de Goldfaru, sur les Invertébrés, que je n’ai trouvés cités nulle 
part dans la littérature. 
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et, depuis la fm du 18“^® siècle jusqu’à nos jours, cette question a 
occupé ure part importante dans tous les traités de Biologie. 

II faut, au point de vue qui nous occupe, distinguer d’une part, 
l’influence générale du système nerveux sur la régénération qui 
semble être de nature très différente suivant les groupes zoolo¬ 
giques, et, d’autre part, l’action morphogène, spécifique, que les 
centres nerveux peuvent exercer sur les phénomènes de différen¬ 
ciation et qui se manifeste, avant tout, par la production d’hétéro- 
morphoses. 

D’une façon générale, en ce qui concerne le premier problème, 
il semble que la présence du système nerveux soit nécessaire pour 
la régénération chez les Echinodermes et les Vers; cette relation 
reste douteuse, jusqu’à preuve du contraire, chez les Mollusques, 
tandis que les Tuniciers paraissent capables de régénération étendue 
en l’absence du ganglion nerveux. 

Il paraîtrait superflu d’envisager le rôle du système nerveux, 
chez les Protozoaires, où il n’existe aucun appareil de ce genre 
morphologiquement différencié, si certains auteurs n’avaient tiré 
argument de la capacité régénérative de ces organismes pour nier 
toute influence du système nerveux sur la régénération. Il est évi¬ 
dent que cette conclusion est abusive et, qu’à ce point de vue, les 
conditions de régénération d’un Protozoaire, d’un œuf et d’un 
Métazoaire, ne sont nullement comparables. On trouve, chez ce 
dernier, un système d’appareils différenciés, entre lesquels existent 
des corrélations qui font que le problème de la régénération se 
présente d’une tout autre manière. C’est d’ailleurs dans des ques¬ 
tions de ce genre que toute généralisation hâtive est défectueuse 
et qu’il importe avant tout de ne pas conclure d’un groupe zoolo¬ 
gique à un autre 

§ 1. Système ner<^eux et rés^énération chez les Invertébrés. 

a) Chez les Echinodermes., des résultats positifs ont été obtenus par 
Miss H. King, Morgulis et H. Przibram. 

King (1900) sépare, par une section du bras, perpendiculaire à 
l’axe médian A'Asterias glacialis, la partie supérieure (aborale) 

^ A ma connaissance, aucun travail n’a été entrepris sur faction du système 
nerveux dans la régénération des Coelentérés et aussi des Eponges. 
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de la partie inférieure (orale); seule cette dernière est apte à 
régénérer la partie aborale du bras. Du fait que c’est dans la 
partie orale que se trouve logé le système nerveux radiaire^ 
H. D. King en conclut que ce dernier est indispensable à la réali¬ 
sation des processus régénératifs des Astérides. 

Parallèlement, sur les Crinoïdes, H. Pbzibram (1901) montre 
que le calice peut bien régénérer le disque, mais que l’inverse 
n’est pas réalisable; or le système nerveux se trouve être localisé, 
chez ces animaux, dans le calice. L’auteur ne conclut cependant 
pas à une action spécifique, formative, du système nerveux sur 
la régénération de ces animaux, mais admet simplement que 
l’action du système nerveux se ramène à une action favorisante 
de la croissance. 

Dans ses recherches sur les Ophiurides, S. Morgulis obtient 
des résultats intéressants avec Ophioglypha lacertosa (1912). Il 
supprime le nerf radial jusqu’à l’anneau nerveux dans une pre¬ 
mière série d’expériences. Dans une deuxième série, il interrompt 
simplement les connections du nerf radial avec l’anneau nerveux 
se trouvant dans le disque. Les deux séries montrent que « là où 
le nerf est absent à la surface d’amputation il n’y a pas de régé¬ 
nération; là où les rapports entre le système nerveux dans son" 
ensemble et les nerfs radiaires ont été simplement interrompus, la 
régénération a lieu, mais le régénérât se trouve être diminué». 

Contrairement aux auteurs précédents, Goldfarb adopte une 
attitude négative. Il critique (1909) les résultats de H. D. King 
et, fidèle à sa théorie des actions traumatiques intervenant comme 
facteur d’inhibition de la régénération, il essaye de démontrer que 
l’intervention opératoire, nécessaire pour pratiquer la destruction 
du système nerveux dans le bras d’une Astéride, est suffisante, 
par elle-même, pour empêcher la régénération de ce dernier. 

b) Système nen>eux et régénération chez les Vers, 

Une première série de travaux porte sur les Turbellariés. Chez 
Dendrocoelium lacteum, Lillie (1900) montre que la présence du 
cerveau semble être indispensable pour une régénération normale 
de cette Planaire. 

La même année, R. Monti observe que des fragments de Poly- 
clades contenant les ganglions céphaliques régénèrent avec une 
vitesse plus grande que ceux qui en sont dépourvus. 
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Un fait comparable fut signalé par j,, y. Morgan (1905), 
mais avec plus de précision: chez Leptoplana littoralis^ les seg¬ 
ments renfermant les ganglions céphaliques régénèrent rapide¬ 
ment. Par contre, les fragments privés de ces centres nerveux ne 
régénèrent pas les parties enlevées ou ne le font que partiellement. 

Chez la même Leptoplana et chez Cestoplana^ C. M. Child trouve 
(1904-1906) que la régénération de ces animaux peut se produire 
en l’absence des ganglions cérébroïdes,sauf dans la région céphalique. 
Bien que des parties privées de toute communication avec les 
ganglions cérébroïdes puissent régénérer très complètement, il 
semble, cependant, que ces régénérats soient incapables de subsis¬ 
ter. Child est ainsi amené, comme Przibram, à l’opinion que le 
système nerveux n’exerce pas d’influence « formative » sur la régé¬ 
nération, mais seulement une influence sur le fonctionnement 
général. L’action du système nerveux sur la régénération serait, 
dans ce cas, beaucoup plus indirecte que spécifique et morphogène. 

Plus récemment, D.-J. Lloyd (1914) trouve, au contraire, 
chez Gunda uloae, que la partie antérieure de ce Triclade marin 
ne peut pas régénérer en l’absence des ganglions céphaliques. 

J.-M.-D. Olmsted (1922) s’adresse aux Polyclades (Plano- 
cera californica^ Phylloplana littoricola et Leptoplana saxicola) et 
trouve que ces trois espèces suivent dans la régénération la loi des 
Triclades; la partie antérieure, en avant du cerveau, est incapable 
de régénérer complètement, de même les parties postérieures sont 
incapables de régénérer si la section antérieure a enlevé le cerveau. 

Contrairement à tous ces auteurs, J. Goldfarb (1909), qui a fait 
également des expériences Dendrocoelium lacteiim^ est arrivé à des 
conclusions inverses. De recherches ayant consisté en sections pra¬ 
tiquées suivant divers niveaux, au-dessus ou en-dessous des gan¬ 
glions cérébroïdes, et dans l’ablation de tout ou partie du cerveau, 
cet auteur conclut qu’il est improbable que la suppression du 
système nerveux soit la cause de l’absence ou du caractère incomplet 
de la régénération de la tête. En effet, dit-il, l’absence de ce même 
système nerveux ne peut pas empêcher la régénération de la queue; 
il estime que c’est le niveau de section et une certaine quantité 
de tissu antérieur qui sont plus importants que la présence du 
système nerveux. 

Une autre série d’expériences fut entreprise sur les Annélides. 

En 1902, Th. Morgan présenta ses remarquables expériences sur 
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la régénération du Ver de terre (Allolobophora), en rapport avec 
le système nerveux de cet animal. Il serait superflu de rapporter 
en détail ces expériences universellement connues et je ne fais que 
mentionner les résultats; 

En l’absence des ganglions cérébraux, les premiers anneaux 
qui normalement se reconstituent très facilement, ne régénèrent 
plus ; 

2® La régénération des segments médians ou caudaux ne peut se 
faire que là où le cordon nerveux ventral est présent; 

3^ L’excision d’une partie médiane de ce cordon fait souvent 
apparaître des têtes régénérant à partir des bords libres du cordon 
nerveux interrompu. 

Cependant, A.-J. Goldfarb (1909), reprenant le travail de T.-H. 
Morgax sur le V’^er de terre, est arrivé à des conclusions bien 
curieuses. Après ablation du cordon nerveux ventral (auquel il attri¬ 
bue d’après Retziüs une nature purement motrice ( ?)) et amputation 
de quelques segments antérieurs, il obtient dans 50% des cas une ré¬ 
génération de la tête. D’autre part, des animaux qui n’avaient pas 
régénéré présentaient cependant une régénération du cordon nerveux 
et, dans beaucoup de cas, celui-ci avait atteint la surface d*am- - 
putation. Des recherches histologiques, faites par Goldfarb, il | 
ressort que le cordon nerveux régénéré se couvre d’un capuchon 
entièrement clos et une formation de ce genre ne saurait, d’après j 
lui, influer sur la régénération de la tête. Il considère ce fait comme 
une nouvelle preuve de l’indépendance des phénomènes régéné- 
ratifs vis-à-vis du s^^stème nerveux. 

Il est étonnant que cette partie de l’important travail de Gold- # 
FARB ne se trouve relatée nulle part dans la bibliographie et que 
personne n’ait jugé nécessaire de vérifier les faits très curieux 
qu’avance cet auteur. ^ 

J. XussBAUM (1908), d’autre part, confirme les vues de Morgan 
au moyen d’expériences sur une Annélide polychète, Nereis dii^er- 
sicolor, et constate qu’après extirpation ou cautérisation du cordon 
nerveux, les anneaux amputés dans une région dépoiivue de sys- 
tème nerveux ne régénèrent pas, tant que le cordon n’a pas été 
régénéré lui-même et n’est pas arrivé à la surface d’amputation. , 

Un travail de Carlgren (1907), que je n’ai pu me procurer, mais 
que je cite d’après Przibram, portant sur Prostoma dujardini ( 
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(Tetrastemnia ehrenbergi) aboutit à cette conclusion, semble-t-il, 
que les ganglions céréhroïdes sont indispensables pour la régéné¬ 
ration de ces Némertiens. 

c) Système nerveux et régénération chez les Mollusques. 

Contrairement à ce que l’on trouve dans nombre de comptes 
rendus bibliographiques, le problème de l’influence du système 
nerveux ne fut pas envisagé par Spallanzani dans ses célèbres 
expériences sur la régénération. La lecture du Programme ou 
précis dhin ouvrage sur les reproductions animales montre que 
le problème n’est même pas ébauché. Toutefois, les résultats, alors 
si extraordinaires, que l’auteur obtint dans la régénération de la 
tête des Escargots, devaient nécessairement poser le problème de 
l’influence du système nerveux. 

Spallanzani croyait que la tête pouvait encore être reformée 
après amputation complète, y compris celle du collier œsophagien. 
Ces résultats soulevèrent dans le monde entier un tel étonnement 
que beaucoup les accueillirent avec scepticisme. 11 faut, en ce C{ui 
concerne la polémique qui en est résultée, distinguer deux ordres 
de faits. D’une part, l’existence, chez l’Escargot, d’une faculté régé¬ 
nératrice; d’autre part la question de savoir si le collier œsophagien 
peut ou non être impunément enlevé. 

Une pléiade de chercheurs et d’amateurs s’essayèrent, avec un 
succès très variable, à l’étude de ce problème qui était devenu à la 
mode. Parmi eux, je citerai Schâffer (1768), un officier suédois 
à Paris Roos ou Rose (1768), O.-F. Müller (1768), Lavoisier 
lui-même (1768). Les expériences de Sénebier et de Charles 
Bonnet, la même année, confirmèrent nettement les résultats de 
Spallanzani. Par contre, Wartel (1768), Schroeter (1771), 
Valmont de Bomarë (1769), Cotte (1770-1774), Murray (1776) 
et enfin Adanson (1768) s’obstinèrent à nier toute possibilité, pour 
l’Escargot, de régénérer sa tête, opinion dont le caractère erroné 
devait être parfaitement mis en évidence dans la suite. 

Le deuxième problème était celui de savoir si la régénération 
pouvait se faire lorsque le système nerveux, représenté parle collier 
œsophagien, avait été réellement extirpé. 

Spallanzani le croyait et, sur ce point, avait tort. Les travaux 
de ScARELLA et PusïNi (1769), de Presciani (1778), Pratolongo 
(1780), Girardi (1782), Caldani (1783) et enfin Abildgaard (1799) 
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montrèrent qu’après l’extirpation réelle du collier œsophagien 
les animaux meurent; de ce fait, la présence du système nerveux se 
révèle indispensable pour la régénération de la tête des Escargots. 
D’ailleurs, Schweigger (1820), examinant les animaux opérés par 
Spallanzani au Musée de Pavie, constata que le collier œsophagien 
de ces animaux était resté intact. 

En résumé, si le pouvoir régénérateur de la tête ne fait pas de 
doute, il est non moins certain qu’après ablation du système ner¬ 
veux céphalique, les animaux meurent, si bien que la question de 
l’influence du système nerveux sur la régénération ne pouvait même 
pas être envisagée, du moins avec les méthodes qu’employaient 
ces anciens chercheurs. 

La question tomba dans l’oubli jusqu’à ce que, beaucoup plus 
tard, Justus Carrière la reprit et publia, en 1880, un impor¬ 
tant mémoire dans lequel il démontra quelle avait été l’erreur 
de Spallanzani et des autres et constatait que, pour obtenir la 
régénération de la totalité de la tête, le collier péri-œsophagien était 
bien indispensable. Alais, pas plus que Spallanzani et les autres 
chercheurs. Carrière n’envisagea le problème de l’influence du 
système nerveux sur la régénération. Les indications bibliogra¬ 
phiques qui parlent dans ce sens reposent sur une erreur manifeste 
et prouvent seulement que les auteurs n’ont pas lu le mémoire de 
Carrière 

D’autres expériences sur les Mollusques ont porté sur la régéné¬ 
ration de l’œil en fonction du ganglion optique et ont été faussement 
généralisées sous la désignation de « régénération de l’œil en dépen¬ 
dance du système nerveux ». D’après Carrière, celui-ci resterait 
normal même après ablation du ganglion optique adjacent. Hankô, 
observa les mêmes résultats, sur Nassa mutahilis. Cet auteur se 
croit autorisé à en conclure que le système nerveux n’exerce, à 
ce point de vue, aucune action. 

Ni les travaux de Hanko (1914), de Cerny (1907), de Techow 
(1911), ni ceux de Kônig (1915) sur Avion empiricorum n’auto¬ 
risent une pareille conclusion. Il est absolument certain que l’ab¬ 
lation du ganglion optique adjacent à l’œil n’implique nulle¬ 
ment la suppression de toute communication avec le système ner- 

1 Le premier qui posa ce problème, et ceci d’une façon magistrale, est incon¬ 
testablement J. T. Todd (1823) sur le travail duquel je reviendrai plus loin. 
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veux central. Il est étonnant que le fait que ce n’est pas le ganglion 
optique mais les ganglions cérébroïdes qui innervent le tentacule 
optique semble être méconnu par tout le monde. Le problème de 
l’action du système nerveux sur la régénération de l’œil des Mol¬ 
lusques ne se posera qu’au moment où l’on aura supprimé, par voie 
opératoire, les communications des ganglions cérébraux avec la 
partie terminale du tentacule oculaire. Jusqu’àprésent,seulTECHOW 
a tenté l’opération, mais sans succès. 

d) Système neri^eux et régénération chez les Tuniciers, 

Tandis que les expériences sur les Echinodermes et les Vers, 
aboutissent, dans l’ensemble, à des résultats positifs, celles effectuées 
sur des Mollusques à des résultats encore douteux, par contre les 
expériences sur les Tuniciers n’ont pas mis en évidence une influence 
nette du système nerveux sur la régénération. 

Chez les Tuniciers, le pouvoir régénérateur est très étendu, ce qui est 
en rapport, sans doute, avec la très grande facilité de reproduction 
asexuée de ces animaux. 

A. Giard (1872) a observé la régénération très complète de 
Morchelium argus aux dépens de la base, dépourvue de toute la 
partie supérieure y compris le ganglion nerveux. 

Par des sections transversales dans 3 régions du corps de Circi- 
naliam concrescens^ M. Caullery (1895) a séparé ces Synascidies 
en trois parties correspondant toutes à des parties inférieures à la 
branchie et, partant, dépourvues de ganglion nerveux. La dernière 
section est pratiquée à la hauteur du cœur, presque dans le stolon. 
Or, les parties, ainsi privées de toute connection avec le système 
nerveux central, sont susceptibles de régénérer un animal complet. 

H. Driesch (1902) amputant franchement dans le stolon de 
Clavellina lepadiformis constate qu’il y a encore régénération 
d’une Clavelline entière 

Comme, dans ces trois cas cités, les ganglions céphaliques se 
sont trouvés éliminés avec la partie amputée, il faut en inférer 
que, chez les Tuniciers, l’absence de ces ganglions n’inhibe pas la 
régénération à l’échelle organo-formative. 

^ On peut se demander si l’expérience faite dans ces conditions aux dépens 
d’un stolon qui, normalement, forme un nouveau système nerveux, a une valeur 
au point de vue de l’influence du système nerveux d’un organisme différencié. 
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Un travail plus moderne de Hirschler (1914) sur Ciona intesti- 
nalis^ montre que, chez les Ascidies simples, la présence du sac 
viscéral est indispensable pour une régénération normale des autres 
parties du corps. 

En 1920, enfin, S. Mikhaïloff a étudié la régénération du 
siphon oral et ses rapports avec le ganglion cérébroïde chez Ciona 
intestinalis. Il montre que, tandis que la régénération du siphon est 
normale en présence du ganglion, elle devient irrégulière, lorsque 
le ganglion cérébroïde est extirpé. Ainsi les tissus auraient bien 
une faculté propre de régénération, mais sans coordination les uns 
avec les autres. Les coordinations de croissance, tout au moins 
dans la régénération, se feraient, chez ces animaux, sous la dépen- 
dance du système nerveux. 

e) Système nerveux et régénération chez les Arthropodes. 

Tandis que les expériences précédentes visaient à établir si le 
système nerveux est nécessaire ou non pour la régénération, les 
expériences faites sur les Arthropodes ont posé un autre problème, 
celui de l’influence de certains centres sur la morphologie du régé- 
nérat. C’est C. Herbst qui inaugura cette série de recherches par des 
expériences qui ont eu un grand retentissement et sont devenues 
classiques (1896-1916). 

Le célèbre auteur des Formative Reize constata qu’après 
simple ablation des yeux de Crustacés décapodes macroures ou 
brachyoures, ceux-ci régénèrent, dans tous les cas. Si, par contre, il 
enlève chez Palaemon^ l’œil avec sa base dans laquelle se trouve 
logé le ganglion optique, il se forme, à la place de l’œil, une antenne. 
Une démonstration aussi élégante fut donnée par Herbst dans son 
expérience sur un brachyoure, Porcellana^ chez lequel le ganglion 
optique se trouve être logé non plus dans le pédoncule optique, 
mais en profondeur, dans le céphalothorax. Chez cet animal, l’ex¬ 
tirpation complète de l’œil avec son pédoncule — qui laisse intact 
le ganglion situé plus profondément — ne produit jamais une an¬ 
tenne, mais la régénération, si elle a lieu, aboutit toujours à la for¬ 
mation d’un œil. 

Cette hétéromorphose du régénérât par suite de l’absence d’un 
centre nerveux a suggéré à Herbst l’idée d’une action spécifique 
et morphogène du système nerveux sur la régénération. La nature 
sensitive du ganglion optique, et le rapprochement du phénomène 
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observé avec certains faits tirés de la tératologie des Mammifères 
supérieurs, ont fait admettre à Herbst une théorie très intéressante, 
d’après laquelle les ganglions spinaux (des Vertébrés) seraient les 
agents actifs, non seulement dans la régénération, mais aussi dans la 
phase organo-formative de l’ontogénie. Par cette théorie, exposée 
avec beaucoup de vigueur, dans ses Formatée Reize (1901), 
G. Herbst est devenu le chef d’une école qui compte plusieurs 
adeptes. 

Toutefois, comme on l’a déjà dit plus haut, le problème de la 
morphologie du régénérât n’est pas à confondre avec celui de l’in¬ 
fluence du système nerveux sur la régénération et le fait de suppri¬ 
mer le ganglion optique n’implique nullement la suppression de 
toute l’innervation. 

A la suite de Herbst, m. J. Steele (1907) étudia la régéné¬ 
ration de l’œil de Palaemonetes^ de Pagurus et de Crangon et cons¬ 
tata soit l’absence de régénération, soit de très grandes irrégularités 
dans la formation des ommatidies; elle conclut que la régénération 
de ces éléments était largement influencée par la présence ou 
l’absence du ganglion optique. 

Un autre auteur, V. Janda (1913), fait quelques expériences 
sur Stylopyga orientalis et Tenebrio molitor. Les résultats obtenus 
sont très peu démonstratifs, mais semblent en accord avec une 
influence du système nerveux sur la production des hétéromor- 
phoses chez les Arthropodes. 

Krizenecky (1913) reprend, après Janda, les opérations de ce 
dernier et constate qu’après l’ablation de l’œil, y compris le ganglion 
optique, il obtient un organe nouveau qui n’est ni un œil, ni une 
antenne et que l’auteur détermine comme étant un organe du tact. 

Enfin, S. KopEé rapporte, dans une publication récente (1923), des 
expériences faites sur des Insectes. Il ampute des pattes de chenilles 
et extirpe simultanément le ganglion correspondant du segment 
intéressé. Après cette opération, il constate une régénération du 
membre en tous points comparable à celle d’un membre témoin. 
Il en conclut que les membres des chenilles régénèrent tout à fait 
indépendamment du système nerveux. 

En somme, si l’on récapitule les résultats rapportés, on voit que 
les expériences concluent à la nécessité de la présence du système 
nerveux pour la régénération chez les Vers et les Echinodermes. 
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Seul, Goldfarb s’est inscrit en faux contre cette conclusion des 
expériences; certains des faits qu’il a rapportés sont, du reste, 
assez troublants et on voit que, même dans ces cas favorables, la 
question reste malgré tout encore indécise. 

Chez les Mollusques, toute la question est à reprendre, aucun 
travail n’ayant paru qui ait posé le problème avec netteté. 

La différence de comportement d’un groupe zoologique à l’autre 
ressort de ce qui se passe chez les Tuniciers où l’on n’a constaté 
qu’une influence plus que problématique. 

On voit qu’il n’est pas possible de formuler une conclusion 
générale et que le problème se présente certainement d’une façon 
différente, suivant le degré d’organisation et de coordination de 
chaque sorte d’organisme. 

§ 2. Système ner(^*eux et régénération chez les Batraciens. 

a) Système neri^eux et régénération de la queue. 

Pour étudier l’action du système nerveux sur les processus 
régénératifs de la queue, D. Barfurth extirpa (1897) à des Axolotls 
adultes une rondelle de la colonne vertébrale de la queue avec tout 
son contenu nerveux et amputa simultanément la queue, environ 
1 cm. plus distalement. Il ne faisait ainsi qu’interrompre les com¬ 
munications du système nerveux directement adjacent à la surface 
de section avec celui du reste de l’organisme. Le résultat de cette 
expérience fut une régénération normale de la queue, avant même 
que l’orifice creusé dans l’organe axial se soit refermé. Il en ressort 
que la continuité de tout le système nerveux n’est pas indispensable 
pour permettre la régénération de la queue. 

Cet auteur refit, la même année, une expérience similaire en 
interrompant, en deux endroits, à l’aide d’une aiguille chauffée, 
les communications de l’extrémité de la queue avec le système 
nerveux central de têtards de Rana fusca et obtint, dans cette 
deuxième expérience, une régénération également normale. 

E. Godlewski a abordé le problème de l’action du système ner¬ 
veux sur la régénération de la queue des Tritons adultes. Il reprend, 
dans ce but, les expériences de Barfurth, en les perfectionnant sur 
plusieurs points (1904). Les expériences de Godlewski sont fonda¬ 
mentales et les auteurs qui les ont reprises depuis n’ont fait que les 
répéter, sans apporter de résultats véritablement nouveaux. 
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Ces expériences peuvent se résumer ainsi: 

La destruction de la moelle épinière à l’aide d’une aiguille 
chauffée, introduite dans le canal rachidien, entraîne l’arrêt pur 
et simple de toute régénération jusqu’au rétablissement de la moelle 
épinière par régénération. 

2^ L’interruption de la continuité de la moelle épinière avec 
le reste du système nerveux (Barfurth) n’influe en rien sur la 
régénération de la queue, si toutefois la moelle épinière est présente 
à la surface d’amputation. 

3^ L’excision d’un bout médian du système axial permet la 
régénération de deux queues dirigées en sens inverse (polarité 
renversée). 

4® La présence des ganglions spinaux intacts ayant été constatée 
par l’examen histologique près de la surface d’amputation, la 
régénération ne se produisant pas, par contre, en l’absence de la 
moelle épinière, Godlewski conclut que «les ganglions spinaux 
ne peuvent remplacer l’action formative des centres médullaires )>. 

5° Godlewski croit, sans l'admettre avec certitude, à l’action 
formative du système nerveux central. 

Goldfarb (1909) reprit les expériences de Godlewski, sans 
apporter aucun fait nouveau, et aboutit de même à ce résultat 
qu’en l’absence de la moelle épinière la régénération de la queue 
est impossible. Toutefois, Goldfarb se défend de voir, dans ces 
résultats, la manifestation d’une action spécifique du système 
nerveux et attribue le résultat observé au fait qu’une importante 
portion de tissus est détruite par l’opération et que l’on obtient 
alors des conditions comparables à celles réalisées par G. Tornier 
(1906), en favorisant la régénération de la peau aux dépens des 
autres tissus de la queue. Comme dans les expériences de Tornier, 
Goldfarb voit dans l’inhibition du pouvoir régénérateur, lors de 
ses opérations, une « lutte de tissus », autrement dit une action 
pure et simple du traumatisme opératoire» 

Mlle Fiera Locatelli (1924) a complété ses expériences sur la 
régénération de la patte, en reprenant celles de Godlewski et de 
Goldfarb sur la queue. Gomme ces auteurs, elle détruit la moelle 
épinière de la queue et introduit, en outre, dans le canal rachidien 
de la gutta-perca, pour empêcher la régénération trop précoce de la 
moelle. Mn^ Locatelli montre que ce n’est pas la lésion des 
vertèbres qui peut être incriminée comme cause inhibitrice de la 
Rev. Suisse de Zool. T. 33. 1926. 
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régénération de la queue, une série d’opérations ayant été faite 
dans des conditions qui permettent d’éviter cette lésion. Le 
résultat, cependant, est toujours le même: la moelle épinière est 
indispensable à la régénération de la queue; en absence de la 
moelle, les ganglions spinaux, pourtant présents, ne peuvent 
assurer la mise en train des phénomènes régénératifs. 

Il ressort de toutes les recherches rapportées que, pour la queue, 
la moelle épinière est un facteur indispensable de la régénération, 
cette dernière faisant défaut en son absence et réapparaissant 
lorsque la moelle a atteint la surface d’amputation par sa régéné¬ 
ration propre. 

b) Système nerçeux et régénération chez les Batraciens à Vétat laroaire. 

Tandis que, comme on le verra plus loin, la question de savoir 
si le système nerveux est nécessaire pour permettre la régénération 
d’organes chez les Batraciens à l’état adulte était fortement contro¬ 
versée, les auteurs, ayant travaillé sur l’action du système nerveux 
dans la régénération des membres des larves, sont tous d’accord 
pour dénier à ce dernier toute action sur les processus régénératifs 
de ces jeunes organismes. 

Cette unanimité est basée beaucoup plus sur des raisons théo¬ 
riques que sur des faits expérimentaux convaincants. 

Depuis 1895, en effet, W. Roux avait distingué dans la vie des 
organismes deux périodes: une période de différenciation organo- 
génétique (organische Ausgestaltung) qui correspondrait à la 
période laroaire^ à déterminisme fonctionnel indépendant du 
système nerveux; 2® une période de différenciation fonctionnelle 
(funktionelle Ausgestaltung), dans laquelle le système nerveux 
exercerait une action dominante (période adulte). Les auteurs qui 
admettaient l’action du système nerveux dans la régénération, 
chez les adultes, trouvaient ainsi tout naturel, en partageant le 
point de vue de Roux, que le système nerveux n’exerçât aucune 
action sur le même processus, chez les larves 

Quels sont les faits qui ont permis à cette opinion erronée de 
s’établir ? 

1 Ah*® P. Locatelli continue, même dans ses publications de 1925, à pro¬ 
fesser cette opinion erronée bien qu’elle connaisse ma note (1923) dans 
laquelle j’ai pu démontrer expérimentalement l’inexactitude de ce point de 
vue. 
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Reprenant, en 1903, les expériences de son maître D. Barfurth, 
Rubin supprima tout le cerveau jusqu’au bulbe rachidien sur de très 
jeunes larves de Rana fusca^ fraîchement extraites de l’enveloppe 
albumineuse. A ces larves anencéphales, il amputa simultanément 
l’extrémité de la queue. Le résultat de cette opération fut, dans 
tous les cas, une régénération normale de la queue, d’où Rubin 
conclut qu’(( à une certaine période précoce du développement, le 
cerveau et, probablement, aussi le système nerveux tout entier, 
n’exercent aucune action sur le processus de la régénération du 
reste du corps de la larve. )> 

Ces conclusions, formulées par Rubin, dépassent de loin la valeur 
de ses expériences. En effet, comme dans les expériences de Bar¬ 
furth, le système nerveux est resté intact à la surface d’amputation 
de la queue et a pu parfaitement exercer son action sur la régéné¬ 
ration de cette dernière. Il e^t fort probable qu’à cette période 
encore embryonnaire le système nerveux n’exerce aucune action 
sur la régénération de la queue, mais ceci ne ressort pas en tout cas 
des expériences de Rubin et la question reste ouverte. 

La même année, P. Wintrebert publia ses recherches rela¬ 
tives à l’action du système nerveux sur la régénération des membres 
postérieurs et de la queue de larves d’Anoures (Alytes obstetricans). 
Estimant que la méthode (la seule bonne à mon avis) consistant 
dans la résection des nerfs se rendant aux membres, qui lui avait 
donné d’excellents résultats pour l’étude de la formation des 
membres, présentait l’inconvénient d’affaiblir par une saignée 
périodique les larves soumises à l’expérimentation, Wintrebert 
opéra, pour étudier l’action du système nerveux sur la régénération, 
en réséquant la moelle dorso-lombaire et sacrée de jeunes têtards. 

« Cette résection, dit-il, permet de soustraire à l’action nerveuse 
les membres des Amphibiens et la queue des larves d’Anoures, 
sans blesser un seul vaisseau capable de contribuer à la nutrition 
de ces organes ... et permet une observation prolongée sans crainte 
d’incertitude dans les résultats. » 

Les pattes postérieures amputées simultanément avec la résection 
de la moelle, et qui se trouvaient au stade de formation du genou, 
régénérèrent après cette opération, normalement. 

La même opération ayant entraîné la disparition totale de la 
motilité et de la sensibilité de la queue des têtards, l’auteur 
conclut que celle-ci ne contient pas des centres propres, comme celle 
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des Urodèles, mais que les centres nerveux de la queue sont placés 
plus avant, vers le sixième métamère. « De ce fait anatomique, 
il résulte que, après la résection médullaire dorso-lombaire, la queue 
des larves d’Anoures est assimilable à un membre dont les relations 
nerveuses sont interrompues. » 

La régénération se faisant dans ces deux séries d’opérations tout 
à fait normalement, Wintrebert en conclut que la régénération 
de la queue et des membres de larves d’Anoures se fait en absence 
du système nerveux. 

Un troisième auteur, Goldstein (1904), critique surtout les 
travaux de Wolff qui pourtant représentaient, à cette époque, 
un progrès incontestable, et, comme contribution propre, il se 
contente de rapporter un cas d’ablation de moelle épinière d’une 
larve de Triton taeniatus de 30“^“^, ablation suivie de l’amputation 
des pattes postérieures. Comme il fallait s’y attendre, la régénération 
se fit tout à fait normalement, ce qui était déjà connu depuis 
les travaux de Wolff que cet auteur attaque si vivement. Il 
se croit, néanmoins, autorisé à conclure : « es scheint dement- 
sprechend auch ftir die Régénération der Satz zu gelten, dass dem 
Zentralnervensystem wenigstens in einem gewissen frühen Stadium 
kein Einfluss auf die Régénération zukommt. » 

En admettant, d’après les travaux de Rubin, l’action des nerfs 
sur la régénération chez les Batraciens adultes (membres d’Axolotls 
déjà âgés), Goldstein conclut en définitive: « Im Stadium der 
organbildenden Entwicklung (Roux) verlaufen im allgemeinen die 
normalen Entwicklungsvorgànge wie die regeneratorischen Vor- 
gànge in vôlliger Unabhàngigkeit vom Zentralnervensystem. Im 
Stadium der funktionellen Entwicklung ist für beide Vorgange 
ein deutlich ausgesprochener Einfluss von seiten des Zentral- 
organs vorhanden ». 

Les maigres résultats expérimentaux de Goldstein auraient 
sans doute passé inaperçus s’il n’avait fait dans son travail une 
remarquable étude critique de tous les faits se rapportant au 
problème histogènétique dans l’ontogénie et la régénération. Et 
l’on peut dire que c’est surtout depuis ce travail de Goldstein que 
la croyance à l’inaction du système nerveux sur la régénération 
chez les larves s’accrédita définitivement et est devenue quasiment 
classique. 

Aussi, n’est-il pas étonnant de lire dans un travail récent (1921) 






RÉGÉNÉRATION CHEZ I.E TRITON 


21 


de Anders la phrase que voici, rapportée comme acquisition défi¬ 
nitive de la science: « Diese Expérimente beweisen einwandfrei (!), 
dass im embryonalen Leben die Régénération .... nicht in gleicher 
Weise vom Nervensystem abhângig ist wie im erwachsenen Zu- 
stand. » 

Les méthodes utilisées par les trois auteurs cités sont très 
critiquables: dans le cas des travaux de Rubin, le système nerveux 
directement adjacent à la surface d’amputation se trouve parfaite¬ 
ment conservé et, partant, capable d'exercer son action. Wintre- 
BERT et Goldstein n’ont fait que supprimer la moelle épinière. 
Or, il résultait déjà des travaux de Wolff (1902) que, même chez 
les adultes, l’ablation de la moelle épinière était inefficace au point 
de vue de la régénération. Dans le cas des expériences des deux 
derniers auteurs cités, les ganglions spinaux et le système nerveux 
sympathique se trouvaient parfaitement intacts et en communication 
ininterrompue avec l’organe dont ils voulaient étudier la régéné¬ 
ration. Les ablations de moelle épinière de ces deux auteurs ne 
permettaient, de ce fait, en aucun cas, la conclusion que le «système 
nerveux» n’exerçait aucune action sur les processus régénératifs, 
une grande partie de ce système se trouvant conservée. 

Me basant sur des résultats précédemment publiés, que j’ai obte¬ 
nus dans mes recherches analytiques sur l’action du système nerveux 
dans la régénération des Tritons adultes, j’ai pu montrer expéri¬ 
mentalement (1923) que, dans tous les cas et pendant toute la durée 
de l’absence d’innervation, toute régénération des membres des 
larves d’LTodèles (larves de Sala^nandra maculosa^ de T. cristatus 
et T. alpestris)^ à partir de 20"^™ était entièrement inhibée. J’ai 
obtenu ce résultat, comme je le rapporterai plus loin en détail, 
en effectuant des sections des nerfs mixtes innervant les membres. 
Ainsi, la régénération des larves d’Lvodèles a pu être assimilée, 
au point de vue de son déterminisme, à celle d’Urodèles adultes 
et le fossé artificiel, maintenu par mes devanciers et par beaucoup 
d’auteurs entre la régénération à l’état larvaire et ce processus à 
l’état adulte, a pu être comblé. 

c) Système nerveux et régénération des membres des Batraciens 
adultes, 

La controverse existant entre partisans et adversaires de 
l’influence du système nerveux sur la régénération des membres des 
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Batraciens s’explique, avant tout, par une confusion d’ordre termi¬ 
nologique. Plusieurs auteurs ont, en effet, cherché à étudier l’ac¬ 
tion des différents centres avant d’avoir établi si le système ner¬ 
veux, dans son ensemble, exerce une action certaine sur la régénéra¬ 
tion des membres. Seuls, les nerfs périphériques allant directement 
aux membres représentent l’ensemble du système nerveux qui 
innerve un membre donné, à part les quelques neurones sympa¬ 
thiques qui suivent la gaine des vaisseaux. 

C’est en 1823 que T. J. Todd aborda expérimentalement le pro¬ 
blème de l’influence du système nerveux sur la régénération 
des membres de la Salamandre aquatique (le Triton, sans doute). 

Les différentes opérations faites peuvent être classées en trois 
catégories : 

La section du nerf sciatique avec amputation simultanée 
de la patte postérieure n’empêche pas la régénération de cette 
dernière de s’effectuer normalement. 

2® Si, par contre, la section du nerf est faite après la cicatrisation 
du moignon — je suppose une vingtaine de jours après l’amputation 
— la régénération est soit retardée, soit complètement inhibée. 

30 La section du nerf étant pratiquée au moment où la régéné¬ 
ration a déjà commencé, ou même est fortement avancée, la 
croissance s’arrête, tandis que le régénérât se ratatine, se déforme 
ou disparaît entièrement. 

Les effets observés ne peuvent, d’après Todd, être attribués aux 
troubles vasculaires consécutifs au traumatisme opératoire, mais 
doivent être dus à quelque chose de particulier dans l’action des 
nerfs. En effet: «Tins dérangement cannot, in my opinion, be 
fairly attributed to the vascular dérangement induced in the limb 
by the wound of the division, but must arise from something 
peculiar in the influence of the nerve ». 

On ne peut qu’admirer la remarquable justesse des vues de 
Todd et la façon dont cet auteur a abordé le problème. Il a, en 
effet, pratiqué d’abord des ablations des nerfs, simultanément 
avec l’amputation du membre, puis quelque temps après l’ampu¬ 
tation, enfin, il a étudié l’action des nerfs sur les différents stades de 
régénération. 11 a donc compris qu’il fallait distinguer l’action des 
nerfs, d’une part, sur la mise en train des processus régénératifs et, 
d’autre part, sur leur continuation. J’attribue le résultat négatif 
de sa première ex{)érience au fait que la section des nerfs a dû être 
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faite à un niveau trop proche du niveau d’amputation. Les fibres 
nerveuses régénérées ont pu ainsi atteindre trop rapidement la sur¬ 
face d’amputation (nous ne connaissons pas le niveau d’amputa¬ 
tion du membre) et assurer la mise en train normale des phéno¬ 
mènes régénératifs. Todd n’en reste pas moins le premier auteur 
qui ait établi l’existence d’une action certaine du système nerveux 
sur les processus régénératifs. 

Pendant presqu’un siècle, la question tomba dans l’oubli jusqu’à 
ce que G. Wolff l’ait reprise en 1902 et 1910. Dans son premier 
travail, Wolff n’arriva pas à des résultats bien démonstratifs, 
mais, en 1910, il rapporta de nouvelles expériences dont les résul¬ 
tats sont concluants. Deux sortes d’opérations furent effectuées 
par cet auteur: 

1° Le curetage du canal rachidien à l’aide d’une fine scie (des¬ 
truction des centres physiologiques de la motilité) n’exerce aucune 
influence sur la régénération des membres postérieurs. 

2° L’extirpation de la colonne vertébrale lombaire avec moelle 
et ganglions spinaux arrête au contraire les processus régénératifs 
en train et, lorsque (deuxième série 1910) cette ablation est pro¬ 
duite antérieurement à l’amputation des pattes, celles-ci ne peu¬ 
vent régénérer. 

Au bout d’un temps variable, l’innervation est rétablie par des 
voies détournées (collatérales, dit G. Wolff) et alors la régéné¬ 
ration des pattes aboutit toujours à des malformations (nombre 
insuffisant des doigts). L’amputation réitérée de ces malformations 
reproduisant chaque fois le même nombre insuffisant de doigts, 
Wolff conclut à une^jiction spécifique, morphogène du système 
nerveux Wolff est donc le premier qui ait tenté une explication 
analytique du fait que, tandis que la suppression totale de l’in¬ 
nervation inhibe les processus régénératifs, ceux-ci ne sont nulle¬ 
ment influencés par l’absence d’une fraction importante du système 
nerveux central représentée par la moelle épinière; mais, pas plus 
que ses successeurs, Wolff n’est parvenu à expliquer ce fait. 

Rubin (1903) s’adresse à des Axolotls, Siredofi pisciformis, de 
10 à 30 cm. Cet auteur sectionne les nerfs mixtes innervant les 
pattes antérieures et atteint ainsi, par ces opérations, toute l’inner- 

^ Dans un prochain travail il sera possible d’expliquer un des modes de la 
genèse de ces malformations et de montrer que la conclusion de Wolff ne 
s’impose pas. 
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vation de ces membrep. Les opérations, effectuées sur une quinzaine 
d’Axolotls de tailles et d’âges différents, aboutirent à ce résultat 
que tandis que les processus régénératifs se poursuivent normale¬ 
ment, tant du côté opéré que du côté témoin, pendant 8 à 10 
jours, la régénération se ralentit sensiblement, à partir de ce 
moment, du côté privé d’innervation et aboutit finalement à un 
arrêt complet de toute poussée nouvelle. Rubin a ainsi démontré 
l’existence d’une action certaine du système nerveux sur la régé¬ 
nération des membres antérieurs dé l’Axolotl. 

Les travaux de Wintrebert (1903-1904), qui a entrepris des 
expériences semblables à celles de G. Wolff, ont abouti à des 
conclusions inverses. Cet auteur résèque la moelle dorso-lombaire 
de quelques Axolotls de 8 à 24 cm. sans donner de détail sur sa 
méthode opératoire et constate, après cette intervention, une régé¬ 
nération, somme toute, normale des membres paralysés, d’où il 
conclut que « soustraits à l’influence nerveuse, les membres posté¬ 
rieurs des ürodèles présentent donc une régénération qui rappelle 
exactement ce que nous avons obtenu dans les mêmes conditions 
pour la génération ». 

En 1905, C. Ch. Mines se propose de déterminer « si la régénéra¬ 
tion du membre de Diemyctilus viridescens dépend de ses connec¬ 
tions avec le système nerveux ou si le résultat prévu ne serait pas 
conditionné par une blessure involontaire des vaisseaux sanguins. » 
Il choisit, à cet effet, la patte postérieure comme objet d’expérience, 
celle-ci étant plus grande et, partant, plus facile à opérer que la 
patte antérieure. Dans une première série, « le neri » fut sectionné 
aussi près que possible de l’articulation coxo-fémorale. Mines sup¬ 
prime donc les nerfs dans la cuisse même et pratique l’amputation 
de la patte au niveau du genou, simultanément avec l’opération 
nerveuse. Le résultat de cette opération est négatif, la prolifé¬ 
ration du nouveau matériel dans la patte opérée se faisant avec la 
même vitesse que sur les animaux témoins. 

Des descriptions de l’auteur, il semble résulter que seul le 
nerf sciatique profond avait été sectionné, le nerf sciatique latéral 
et le nerf péronéal ayant été laissés intacts. Aussi, Mines recon- 
nait-il que «les résultats, obtenus après section du nerf, peuvent 
être dus à la présence d’une connection nerveuse latérale, suffisante 
pour donner aux tissus le stimulus nécessaire » pour leur régéné¬ 
ration. 
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Dans une autre série, Hines pratique la section des nerfs sur 
sept individus, plus proximalement, vers la colonne vertébrale, 
sans préciser combien de nerfs ont été ainsi sectionnés. Les deux 
pattes, la patte opérée et la patte témoin, sont amputées simulta¬ 
nément. L’auteur n’observe ses sujets que 45 jours après l’amputa¬ 
tion et la suppression de l’innervation. A ce moment, tous les indi¬ 
vidus possèdent des régénérais des deux côtés, avec des différences 
de grandeur qui se maintiennent dans la suite jusqu’au 83"^^ 
jour, époque à laquelle l’expérience prit fin. 

Hines signale enfin une dernière série d’au moins (!) 30 Sala¬ 
mandres auxquelles il avait sectionné les nerfs près de leur origine, 
tout en combinant ces opérations avec diverses sortes de traite¬ 
ments — jeûne ou nourriture abondante, section de veines et 
d’artères •— dans le détail desquels je n’ai pas à entrer. 

Parmi les animaux de cette dernière série, « dans nombre de cas », 
la régénération ne se produisit pas du tout du côté où les nerfs furent 
sectionnés. Et c’est sur ces maigres résultats que l’auteur conclut 
à une action spécifique du système nerveux sus.la régénération! 

On ne peut s’empêcher, en lisant le mémoire de Hines, de 
trouver ce travail extraordinairement superficiel. Les interventions 
opératoires sont mal définies: on ne sait jamais ce qui a été supprimé 
et ce qui a pu rester et les observations post-opératoires manquent 
encore plus de précision, si c’est possible. 

Aussi, n’est-il pas étonnant que Goldfarb (1909), ait cru 
devoir reprendre toute la question avec le même matériel, mais 
sur une très grande échelle, bien qu’avec une idée préconçue regret- 
table. Goldfarb nie, dans tous ses travaux, l’action du système 
nerveux sur les processus régénératifs. Pour démontrer sa thèse, 
il a accompli un énorme travail sur des centaines de Diemyctilus 
viridescens^ auxquels il a supprimé la moelle dorso-lombaire, ou 
détruit des ganglions spinaux, ou enfin sectionné les nerfs. 

Les résultats de Goldfarb peuvent être classés en trois séries: 

1^ L’ablation de la moelle épinière n’empêche pas la régénéra¬ 
tion de la patte paralysée (plusieurs centaines de cas); 

2^ La destruction des ganglions spinaux (cas très peu nombreux 
et deux seulement témoignent d’une destruction complète) produit 
des résultats absolument incohérents. 50 % des individus régé¬ 
nèrent avec des retards plus ou moins grands, tandis que le reste 
ne régénère pas du tout du côté opéré. 
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3^ La section du plexus effectuée sur 12 individus donne 3 cas 
de non régénération des membres du côté opéré, tous les autres 
individus présentant une régénération plus ou moins tardive. 

11 est regrettable que Goldfarb, qui avait cru utile de faire des 
ablations de moelle sur plusieurs centaines d’individus, n’ait pas fait 
davantage de sections du plexus, car c’est cette méthode qui aurait 
pu lui donner la clef du problème. Comme Goldfarb ne donne 
aucun détail sur la technique opératoire utilisée dans cette impor¬ 
tante série, il est difficile de se faire une idée exacte de la raison pour 
laquelle il a obtenu des résultats inconstants. Nous verrons, dans la i 
suite, combien tout dépend du niveau d’amputation et du niveau 
de section des nerfs et comment on peut, en variant les conditions | 
expérimentales, obtenir des résultats très différents. i 

Du fait que parfois, il avait observé des absences de régénération 
du côté témoin également, et en se basant sur des considérations ! 
théoriques qui seront envisagées plus loin, Goldfarb conclut que 
l’absence ou le ralentissement des phénomènes régénératifs doit 
être attribué uniquement aux troubles traumatiques, consécutifs 
aux interventions opératoires. La principale raison de la manière 
de voir de Goldfarb réside dans le fait qu’il a constaté parfois 
la régénération tardive d’un membre, en l’absence de nerfs régé¬ 
nérés. 

Les résultats de l’examen anatomique montreront plus loin 
combien cette observation de Goldfarb est exacte et combien il 
est parfois difficile de concilier les résultats anatomiques avec les 
faits expérimentaux. 

Les observations de Goldfarb, faites sur un nombre important 
d’individus, semblaient faire table rase des notions acquises par les 
travaux de Wolff, d’autant plus que les conclusions de ce dernier 
auteur avaient été fortement attaquées dans le travail déjà signalé 
de Goldstein (1904), qui du reste s’est contenté de mettre en 
doute les résultats expérimentaux de Wolff, sans apporter d’expé¬ 
riences les controuvant. 

Pour répondre à Goldfarb, Walter (1912), un élève de 
Wolff, reprit les opérations de ce dernier d’ailleurs sans les per¬ 
fectionner, mais en faisant suivre chaque cas d’une vérification 
histologique. 11 arriva ainsi à la conclusion, basée sur une dizaine 
d’animaux, que l’ablation totale de la colonne vertébrale dorso- 
lombaire, avec la moelle épinière et les ganglions spinaux, entraîne 
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une absence complète de régénération des membres postérieurs 
ainsi privés de leur innervation sensitivo-motrice. D’autre part, 
si l’extirpation de la colonne vertébrale était incomplète, au point 
de laisser les ganglions spinaux en communication avec la péri¬ 
phérie, le pouvoir régénérateur des membres ne s’en trouvait pas 
affecté ou seulement d’une façon très faible. D'où Walter 
conclut que les « ganglions spinaux permettent à eux seuls l’accom¬ 
plissement normal des processus régénératifs ». 11 ajoute d’ailleurs 
que ces expériences ne permettent de tirer aucune conclusion en 
ce qui concerne la question de savoir quelle serait l'action des racines 
antérieures motrices envisagées seules, à l’exclusion des ganglions 
spinaux. 

Walter rapporte en outre les résultats de la section du plexus 
crural chez 7 Triton alpestris, qui ont tous présenté un arrêt des 
processus régénératifs pendant deux mois environ, suivi de reprise 
dans tous les cas, sauf un. 

Dans un dernier travail (1919), Walter conclut à une action 
morphogène du système nerveux sur la régénération, action qui 
s’exercerait indifféremment avec l'aide des ganglions spinaux ou 
avec celle de la moelle épinière sous la forme d’un arc réflexe 
très compliqué, dont la branche descendante serait constituée par 
des fibres sympathiques. Cette idée intéressante ne repose d’ailleurs 
pas sur les faits et ne se présente pas comme une conclusion né¬ 
cessaire des données expérimentales rapportées dans ce dernier 
travail de Walter. 

Si nous résumons les travaux précités, nous voyons que la preuve 
irréfutable de l’action du système nerveux sur la régénération des 
pattes du Triton est loin d’avoir été donnée: 

En effet, Todd ne constate aucune action quand la section des 
nerfs et l’amputation des pattes sont pratiquées simultanément^ 
Deux, parmi les trois séries de Hines, ont abouti à des résultats 
négatifs, la troisième ayant présenté des exceptions inexpliquées. 
Les travaux de Goldfarb ne permettent aucune conclusion pré¬ 
cise, le comportement des 12 individus opérés ayant révélé des 
différences individuelles considérables. Les résultats de Walter 
seuls semblent concluants, avec cette réserve cependant qu’ils ne 
sont pas à l’abri des objections générales, formulées par Goldfarb. 

Si de l’ensemble de ces travaux il se dégage bien une impression 
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générale, favorable à rhypothèse d’une action de système nerveux ■ 
sur la régénération, la certitude est cependant loin d’être acquise. 1 
L’incertitude vient de ce que le nombre d’animaux soumis aux expé- I 
riences est insuffisant, et surtout du fait que personne n’a été ca- 
pable d’expliquer les résultats contradictoires obtenus par Gold* 
FARB, WiNTREBERT et GoLDSTEiN d’une part, par Hines, Wolff 
et Walter de l’autre. Toute la polémique des auteurs a porté 
beaucoup plus sur les faits expérimentaux des adversaires que sur 
leur explication scientifique. 

Aussi les auteurs critiques comme Morgan, Driesch, Korschelt, 
Moszkowski et Nussbaum ont-ils dû conclure que la question de i 
l’action du système nerveux sur la régénération était loin d’être 
tranchée. 

Dès lors, il n’est pas étonnant d’apprendre qu’actuellement trois 
auteurs ont cru utile d’aborder à nouveau cette question tant 
controversée et ceci tout à fait indépendamment les uns des autres. 

Ce sont, d’après l’ordre chronologique de leurs publications : 

O. ScHOTTÉ, P. Weiss et Fiera Locatelli. 

d) Recherches contemporaines. 

Tel était l’aspect du problème, lorsqu’en janvier 1921 j’ai cherché 
à résoudre, sur un matériel très nombreux, la question de savoir 
si, oui ou non, le système nerveux intervenait dans la régénéra¬ 
tion des pattes de Tritons adultes (T. cristatus^ T. alpestris et T, 
palmatus). 

Dans une première note du 18 mai 1922, j’ai pu, appuyé sur les 
résultats de 110 expériences, conclure à la «nécessité d’une innerva¬ 
tion normale pour que la régénération soit possible». Dans une deu¬ 
xième note du l^^juin 1922, j’ai pu montrer, sur un ensemble de 120 
animaux, que le début de régénération de la patte privée de son inner¬ 
vation coïncidait avec la régénération des fibres nerveuses résé¬ 
quées, c’est-à-dire que ce début est « d’autant plus synchrone avec 
la régénération du côté témoin, qu’il s’est écoulé un temps plus 
long entre le moment de la section nerveuse et celui des amputa¬ 
tions ». 

Le 1®^ novembre 1922, je faisais remarquer, que l’acceptation 
d’une hypothèse d’action directe des nerfs sensitifs ou des nerfs I 
moteurs conduisait à ce résultat paradoxal «que si les nerfs moteurs R 
paraissent suffire à permettre la régénération, il en est de même pour » , 
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les nerfs sensitifs bien que, dans les deux cas, les résultats soient 
inconstants ». J’ai montré ensuite, à la même date, par des opérations 
adéquates, que l’action du système nerveux ne peut être attribuée 
qu’à celle du système nerveux sympathique. 

En 1923, j’ai indiqué que la section tardive des nerfs, pratiquée 
sur des membres à différents stades de régénération, inhibait leur 
régénération ultérieure. L’arrêt complet de toute prolifération du 
régénérât m’a permis d’observer des phénomènes d’involution 
aboutissant à une morphologie incomplète. Cette observation, 
corroborée par d’autres faits expérimentaux, m’a conduit à rejeter 
toute idée d’une action morphogène du système nerveux et à attri¬ 
buer à la masse du régénérât une part importante dans la réali¬ 
sation définitive de la morphologie du membre régénéré. 

En 1924, j’ai pu, par une nombreuse série d’expériences, mettre 
en évidence que, contrairement à l’opinion de Walter, le grand 
sympathique était réellement le seul système nerveux nécessaire à 
la réalisation des processus régénératifs dans les membres antérieurs 
et postérieurs de Tritons. 

A la fin de l’année 1922, alors que je commençais la publication 
de mes recherches, un auteur viennois, Paul Weiss, communiquait 
les résultats qu’il avait obtenus à la suite de sections de nerfs, 
pratiquées également sur les pattes antérieures de Tritons adultes. 
P. Weiss arrive, comme moi-même, à la conclusion que, tant pour le 
déclanchement que pour la continuation des phénomènes régéné¬ 
ratifs, la présence de l’innervation est indispensable. Dans la 
publication d’une conférence publique du 5 mai 1923, où il omet 
de me citer, cet auteur donne, per exclusionein^ la préférence 
à l’hypothèse d’après laquelle c’est le système nerveux autonome 
qui doit être la partie agissante dans l'action des nerfs mixtes sur 
la régénération, mais sans apporter aucune preuve nouvelle de ce 
fait dont j’avais donné la démonstration l’année précédente. 
M. P. Weiss a eu l’obligeance de me faire parvenir les épreuves de 
son mémoire in extenso^ qui n’a pas encore paru à l’heure actuelle. 
De la lecture de cet intéressant travail, il résulte que l’auteur a 
pratiqué les sections des nerfs du plexus brachial suivant un seul 
niveau, plutôt distal, et que les amputations ont porté exclusive¬ 
ment sur le stylopode. II a étudié, dans un nombre assez restreint 
de cas, l’influence des nerfs soit sur le déclanchement des phéno¬ 
mènes régénératifs, soit sur leur continuation. Malheureusement, 
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cet auteur ne donne aucune précision, quant au moment de la 
reprise du pouvoir régénérateur après la section des nerfs, ce qui 
paraîtrait pourtant essentiel. D’autre part, il n’a fait aucune 
expérience démontrant l’action du système sympathique sur les 
processus régénératifs qu’il admet, ainsi que je l’ai fait remarquer, 
à titre de simple hypothèse. 

Mlle Piera Locatellï a refait également des ablations des nerfs 
sur les pattes postérieures de Tritons (1^^ publication, 9 avril 1923). 
De crainte de voir les nerfs régénérer, elle sectionne périodique¬ 
ment le nerf sciatique et constate, consécutivement à ces interven¬ 
tions répétées, une absence complète de régénération des pattes 
opérées. 

Plusieurs séries d’expériences, faites dans des conditions d’exac¬ 
titude insuffisante, font admettre à Piera Locatellï que ce sont les 
ganglions spinaux qui agissent sur la régénération des membres. 
Ces expériences seront discutées en détail dans un prochain mémoire. 


II. Matériel et Techniques. 

§ 1. Le choix des membres, 

La lecture des travaux de mes devanciers m’ayant révélé le 
danger d’une étude, d’emblée analytique, de l’influence du système 
nerveux sur la réalisation des processus régénératifs, j’ai voulu 
établir, avant tout, si la suppression de toute l’innervation inhibait 
ou non la régénération. 

J’ai choisi comme objet d’études la régénération des membres 
antérieurs et postérieurs des Tritons adultes et des larves d’Urodèles. 

Le choix des membres, comme objet d’étude, comporte plu¬ 
sieurs avantages par rapport aux expériences pratiquées sur la 
queue. L’agencement anatomique du système nerveux dans la 
queue rend d’emblée nécessaire une étude analytique du problème, 
ce que je voulais, à tout prix, éviter. On ne saurait, en effet, par 
une seule opération, y atteindre à la fois les innervations motrice, 
sensitive et sympathique. D’autre part, l’intervention opératoire, 
pour être efficace, doit porter sur la totalité du système nerveux 
de la queue et ainsi l’expérimentateur se prive d’un témoin, aide 
indispensable dans toute recherche de ce genre, l’amputation simple 
pratiquée sur un autre animal témoin ne pouvant sans équivoque 
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: servir de terme de comparaison. Enfin, la suppression de la moelle 

épinière à la surface d’amputation pose le problème des corrélations 
de croissance et de ce qui fut appelé par G. Tornier «lutte des 
tissus », problème qui n’a que des rapports lointains avec celui 
de l’action du système nerveux sur la régénération. J’ai ainsi 
acquis la conviction que tous les auteurs qui ont abordé l’étude 
de l’influence du système nerveux sur la régénération de la queue 
sont restés, constamment, à côté du sujet. 

Le problème se présente tout autrement pour les membres. Là, 
on peut supprimer l’innervation sans, pour autant, blesser le mem¬ 
bre lui-même, qui reste ainsi indemne de toute lésion opératoire; 
l’innervation peut être atteinte dans sa totalité; enfin, la disposi¬ 
tion symétrique des membres permet de pratiquer cette opération 
d’un côté seulement, l’autre côté conservant son innervation in¬ 
tacte et servant ainsi de témoin individuel. 

§ 2. Les animaux. 

Les animaux d’expérience que j’utilisais au début de mes re¬ 
cherches provenaient des environs de Genève et appartenaient aux 
3 espèces de Tritons que l’on y rencontre communément: Triton 
cristatus, T. alpestris et T. palmatus. Plus tard, lorsque j’eus constaté 
le comportement pratiquement identique de ces trois espèces 
dans leur façon de régénérer, après suppression du système nerveux, 
j’ai utilisé presque exclusivement le Triton cristatus que j’ai fait 
! venir soit d’Italie (Florence, Bologne et Gênes), soit d’Allemagne 
^ (environs de Cologne). Le Triton italien, d’une race différente de 
' ceux de Genève ou d’Allemagne, est le plus résistant. 

Je conservais ces Tritons dans de larges cristallisoirs de 30 cm. 

1 environ de diamètre, où 10 à 20 animaux trouvaient place. 

! Les soins de propreté les plus méticuleux sont indispensables. 
Si l’on veut garder des animaux suffisamment longtemps pour 
obtenir d’eux une réponse expérimentale concluante, il faut changer 
r l’eau des cristallisoirs pratiquement tous les jours, ou même deux 
^ fois par jour, lorsqu’il s’agit d’animaux fraichement opérés, ou 

I ' simplement amputés. De cette façon, j’ai pu garder des séries 
I nombreuses sans perte aucune, pendant de longs mois, voire des 

II années. 

! La nourriture, consistant en viande maigre ou en foie de bœuf, 
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était distribuée, dans la règle, une fois par semaine. Il est inutile 
d’essayer de gaver des individus malades ou qui, n’étant pas encore 
guéris, refusent de manger. L’alimentation forcée entraîne, en effet, 
presque toujours la mort de l’animal en très peu de temps. 

Pour les expériences sur les larves, je m’adressais de préférence 
aux larves de Triton cristatus et de T. alpestris qui étaient fraîche¬ 
ment pêchées dans l’étang de l’Institut. Les larves de Salamandra 
maculosa étaient dans la règle obtenues par ouverture de l’utérus 
maternel et je pouvais ainsi recueillir des animaux suffisamment 
jeunes. Ceux qui ont été utilisés n’ont jamais dépassé une longueur 
de 30 mm. 

§ 3. U innervation des pattes antérieures et postérieures^ 
chez les Tritons, 


a) Pattes antérieures. 

Après leur sortie de la moelle, des ganglions rachidiens et sym¬ 
pathiques, tous les nerfs spinaux émettent, comme on sait, deux 


3 4 5 



Dessin demi-schématique de l’innervatioii des pattes antérieures: 3, 4, et 
5, des nerfs rachidiens participant à la formation du plexus. PI = plexus 
brachial; 1 = nerf subscapulaire; 2 = n. scapulaire dorsal; 3 = rameau su¬ 
perficiel du nerf brachial long inférieur; 4 = rameau profond du même nerf: 
5 = rameau profond di nerf brachial long supérieur; 6 = rameau superficiel 
du même nerf; 7 = branche crâniale du nerf spinal participant à la for¬ 
mation du plexus; 8 = branche caudale du nerf ne participant pas à 
la formation du plexus; 9 = nerf supracoracoïdal. 
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rameaux: un rameau dorsaj qui innerve la musculature dorsale 
et le dos de l’animal et un rameau ventral qui est profond. Dans 
les régions des membres, les rameaux ventraux s’unissent pour 
former des plexus. 

Les pattes antérieures sont innervées par les fibres nerveuses 
venant du plexus brachial qui est constitué, chez les espèces de 
Tritons que j’ai examinées, par les rameaux ventraux du III“®, 
du et d’une partie du nerf spinal. Exceptionnellement, le 
plexus reçoit des branches très fines du 11°^® nerf spinal qui s’en 
détachent, du reste, précocement et vont innerver l’épaule. Après 
l’union des trois nerfs en deux branches, le plexus ainsi formé 
donne naissance, au niveau de la zone articulaire de la tête humé¬ 
rale, à deux grands nerfs, le nerf brachial long supérieur, plus fin, 
et le nerf brachial long inférieur, le plus considérable des deux 
(fig. 1). Déjà à l’intérieur du bras, chacun des deux nerfs se divise 
en un rameau profond et un rameau superficiel. L’innervation des 
différentes régions du bras se fait de la façon décrite dans tous les 
traités classiques. 

b) Pattes postérieures. 

Tous les auteurs qui ont expérimenté sur les pattes postérieures 
(WoLFF, Hines, Walter, P. Weiss, Locatelli) sont d’accord 

16 17 18 19 



Fig. 2. 

Dessin demi-schématique de l’innervation des pattes postérieures. 16, 17, 
18 et 19, Nos des nerfs rachidiens participant à la formation du plexus 
crural. PI = plexus crural; 1 = branche crâniale du 16°^® nerf ne participant 
pas à la formation du plexus; 7 = idem pour la branche caudale du 19“^® nerf; 
2 et 8 = branches du IS^^o et du 19“® nerfs qui contribuent à constituer le 
plexus crural; 3-4 = branches crâniales du plexus; 5 = rameau médian du 
sciatique; 6 = rameau latéral du sciatique. 

Rkv. Suisse de Zooi.. T. 33, 1926. 


3 
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pour faire dériver l’innervation de ces pattes de trois paires de 
nerfs rachidiens seulement. 

Il n’est pas probable que les auteurs cités soient arrivés à cette 
conviction par une dissection des nerfs du plexus crural. Tout 
porte à croire, au contraire, que sur la foi d’indications recueillies 
dans des traités, personne n’a jugé utile de vérifier ces indica¬ 
tions. Ceci est, en particulier, le cas pour un travail récent de P. 
Weiss (p. 651), dans lequel on trouve une description et une figure 
de l’innervation des pattes postérieures de Tritons, empruntées au 
travail déjà ancien de C. K. Hoffmann dans «Bronn’s Tierreich » 
et d’après laquelle toute l’innervation provient de trois nerfs 
rachidiens seulement. 

Une dissection un peu poussée du plexus crural montre que ce 
dernier est formé non pas de trois, mais de quatre paires de nerfs 
rachidiens qui, d’après leur ordre, sont les nerfs spinaux XVI, XVII, 
XVIII et XIX (fig. 2). 

Le XIX® nerf, systématiquement ignoré par tous mes devanciers 
est, d’après sa grosseur et son comportement général, comparable 
au 3°^® nerf du plexus brachial, le V® rachidien; comme ce dernier, 
il se subdivise en deux rameaux, dont le rameau crânial, le plus 
ténu, se joint à la grande branche du plexus assez distalement, 
vers l’articulation coxo-fémorale. La finesse du rameau crânial du 
XIX^ nerf, visible cependant à l’œil nu, ainsi que sa fusion au 
plexus relativement loin de son origine, expliquent pourquoi sa 
participation au plexus a passé inaperçue. 

Le plexus crural, ainsi formé par les rameaux ventraux de quatre 
nerfs, se divise bientôt en deux grandes branches, dont la crâniale 
innerve la musculature lombaire et une partie de la musculature 
de la cuisse, tandis que la branche caudale forme les rameaux 
latéral et médian du sciatique, ainsi que le nerf péronéal. 

Les fibres des rameaux ventraux des III®, IV® et V® nerfs spinaux, 
pour les pattes antérieures, ceux des XVI®, XVII®, XVIII® et XIX® 
nerfs spinaux, pour les pattes postérieures, fournissent ainsi toute 
l’innervation des membres. 

En effet, comme le montre le schéma (fig. 3), chaque nerf 
rachidien est constitué par trois sortes de fibres nerveuses: 1®, des 
fibres motrices, cylindre-axes des neurones moteurs se trouvant 
logés dans les cornes antérieures de la substance grise de la moelle 
épinière; 2®, des fibres sensitives, provenant des cellules unipolaires. 
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I logées dans les ganglions rachidiens et qui communiquent avec la 
moelle épinière par les racines postérieures; 3^, des fibres sympa- 
j thiques, enfin, sortant des ganglions de la chaîne du grand sympa- 
I thique et qui, parles rameaux communiquants gris, s’engagent dans 
I les nerfs rachidiens, où on ne peut plus les séparer des fibres motrices 
et sensitives. 



I Fig. 3. 

I Schéma de la constitution d’un nerf rachidien d’après Cajal. M = moelle 
I épinière; R == ganglion spinal; S = ganglion sympathique du cordon du 

I Grand Sympathique; Sb = substance blanche de la moelle; Sg = substance 

grise de la moelle; Rp = racine postérieure, sensitive; Ra = racine anté- 
! rieure, motrice; Nm = nerfs moteurs; Ns = nerfs sensitifs; Nsy = nerfs 

sympathiques ; NRm = nerf rachidien mixte ; Rc = rameau communiquant. 
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Le fait que les branches du plexus ont une triple origine a été 
méconnu par tous mes devanciers (sauf par Walter dans son dernier 
travail de 1919) et, comme je le montrerai plus tard, explique 
certainement l’incohérence des résultats de certains auteurs. 

La section ou la suppression des trois ou des quatre rameaux 
du plexus permet d’obtenir une patte complètement privée de 
toutes communications avec le système nerveux central (moelle 
épinière et ganglions spinaux) ainsi qu’avec le système nerveux 
sympathique. C’est à cette méthode, extrêmement simple, que je 
me suis arrêté tout d’abord. 

§ 4. Les techniques opératoires. 

L’analyse de l’action des divers centres nerveux nécessite des 
interventions complexes qui seront exposées en détail dans un 
prochain mémoire. 

Les opérations, par contre, que j’ai faites pour supprimer l’inner¬ 
vation totale des membres, sont relativement simples, mais, suivant 
le niveau auquel je sectionnais les branches du plexus, j’ai utilisé 
deux méthodes. 


Méthode A. 

a) Pattes antérieures (voir fig. 11). 

Après avoir narcotisé les sujets à opérer dans un bain d’éther 
à 4 % en moyenne, les animaux sont lavés au savon et placés sur 
la table d’opération. Les instruments ont été stérilisés par un séjour 
préalable dans de l’alcool à 95®. A l’aide d’un fin scalpel, une inci¬ 
sion est pratiquée suivant le bord caudal du scapulum, puis on 
oblique dorsalement et crânialement, de façon à décrire un angle 
presque droit dont un côté est parallèle à la colonne vertébrale, 
tandis que l’autre suit le bord du scapulum et arrive jusqu’à l’in¬ 
sertion du bras dans l’épaule. En soulevant le lambeau de peau 
et les muscles ainsi incisés, on découvre toute la région sous-scapu¬ 
laire et le plexus brachial tout entier devient visible. On distingue 
nettement, entre les deux fortes branches du plexus, l’artère sous- 
clavière qu’il faut éviter de léser, ce qui pourrait provoquer des 
accidents fâcheux pour la vie du membre et quelquefois aussi pour 
celle du sujet. L’ouverture ainsi faite, je prends soin de préparer 
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les trois branches du plexus, puis je charge séparément chacune 
de ces branches sur une érigne et, à l’aide de fins ciseaux ophtal¬ 
mologiques, les trois nerfs rachidiens sont sectionnés proximale- 
ment, dans une région située à peu près à mi-chemin entre la 
colonne vertébrale et l’épaule (suivant la ligne idéale aô), puis le 
bout distal est saisi avec une pince et réséqué dans la région de 
l’épaule. De cette manière, un segment du plexus, long de à 
I peut être extrait’ .Quant à la branche crâniale du V® nerf spinal 

qui, seule, participe à la formation du plexus brachial, il suffît de 
la sectionner proximalement, sa résection distale se faisant simul¬ 
tanément avec celle du IV® nerf spinal avec lequel, une fois réunie, 
' elle se confond entièrement. Cette opération effectuée, le lambeau 
musculo-cutané est remis en place sans suture et l’animal, encore 
narcotisé, est placé dans un vase simplement humecté d’eau jus¬ 
qu’à son réveil complet. Après deux ou trois heures de séjour dans 
ce premier récipient, l’animal est remis dans l’eau. 

L’ablation des trois nerfs du plexus n’est pratiquée que d’un 
côté seulement. J’ai fait toutes les opérations nerveuses invaria¬ 
blement du côté gauche, le côté droit gardant son innervation 
intacte et servant de côté témoin. 

La section ou résection des nerfs du plexus n’est faite qu’une seule 
I fois. Sauf exceptions, j’ai évité des interventions répétées, pour 
que les objections de Goldfarb, relatives à l’action du trauma- 
' tisme, ne puissent nuire à l’interprétation des résultats obtenus. 
Le but de la présente recherche n’est pas seulement de soustraire 
un membre donné à toute influence nerveuse, mais de déterminer 
' les rapports entre l’innervation et la régénération. Aussi ne crai¬ 
gnais-je pas de voir l’innervation se rétablir par la régénération 
) des nerfs eux-mêmes. 

b) Pattes postérieures (voir fig. 27). 

La méthode est pratiquement la même que celle utilisée pour les 
pattes antérieures; cependant, l’ouverture nécessitée par la mise 
à nu des quatre nerfs du plexus crural étant assez grande et la 
plaie profonde, j’ai jugé préférable d’opérer aseptiquement sui- 

' 1 II ne s’agit donc pas d’une simple section des branches du plexus (opération 

I pratiquée seulement dans la série A I), mais d’une véritable extraction sur une 
certaine longueur des éléments de ce plexus. 
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vant la technique que je décrirai tout à l’heure. La résection des 
branches du plexus fut également pratiquée suivant un premier 
niveau proximal ab, situé idéalement à mi-chemin entre la 
colonne vertébrale et l’articulation coxo-fémorale, le niveau distal 
de résection [a'b') étant situé vers l’articulation sus-mentionnée. 


2^ Méthode B. . 

Bien que l’ablation du plexus suivant la méthode précédente . I 
fut complète, j’ai pratiqué, dans un certain nombre de séries, des 
suppressions plus radicales de l’innervation des membres, espérant, 
par cette méthode, soustraire ces derniers, pour un temps plus long, 
à toute influence nerveuse. * 

Dans ce but, la section proximale des nerfs fut faite au niveau 
cd qui correspond très exactement à l’origine des nerfs rachidiens, 
c’est-à-dire au lieu d’union des racines antérieures et postérieures 
avec les rami communicantes. Pour réaliser cette condition, la 
méthode opératoire A est insuffisante, celle-ci ne permettant la 
mise à nu du plexus que bien plus distalement. 

Dans quelques rares séries, j’ai atteint ce but par traction des 
nerfs, mais cette méthode est si grossière que j’y ai renoncé , 
rapidement. Dans tous les autres cas, j’ai atteint ce niveau de sec¬ 
tion des nerfs par une ouverture adéquate. L’animal narcotisé, très 
soigneusement lavé au savon, est séché avec du coton stérilisé à 
l’autoclave; puis la région à opérer est encore frottée avec du 
coton stérile, imbibé d’une solution d’eau oxygénée dans de l’eau 
également stérilisée. Ceci fait, l’animal est placé sur un champ opéra- ^ 
toire aseptique et recouvert d’un deuxième champ portant au centre 
un orifice rectangulaire de 2 à 3 cm. de long sur 1 cm de large. | 

Les instruments sont préalablement stérilisés par un séjour pro- j' 

longé dans de l’alcool à 95 puis séchés et essuyés avec du coton ï 

stérilisé. Il va sans dire que les mains de l’opérateur sont égale- 1 

ment désinfectées par lavage à l’alcool. ' 

Ces préparatifs étant terminés, une seule incision au bistouri | 

est pratiquée le long de la ligne médio-dorsale, mais légèrement , 

( 1 mm ^ p 0 u près) du côté gauche, et qui doit trancher les muscles ;| 

dorso-vertébraux jusqu’aux vertèbres de la région intéressée. On | 

voit alors à nu les apophyses traverses des vertèbres et il s’agit 


11 
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de les sectionner, ainsi que les côtes, sans léser les branches du plexus 
» qui se trouvent directement en-dessous. 

La section de ces deux pièces osseuses se fait avec des ciseaux 
I fins à fermeture Collin qui m’ont rendu de très grands services. 

I Pour réussir cette section, il faut cependant beaucoup de pratique 
et l’opération, sans lésion involontaire des nerfs, nécessite une cer¬ 
taine habileté. Si l’ouverture est bien faite, on voit immédiatement 
le ganglion spinal mis à découvert et le nerf spinal s’étale sous les 
I yeux de l’opérateur depuis son origine. 

' Pour les pattes antérieures, cette opération doit être pratiquée 
trois fois; pour les pattes postérieures, il faut la réussir quatre fois 
pour découvrir toutes les branches du plexus. 

Ceci fait, on écarte la masse des muscles et des pièces 
osseuses détachées des vertèbres, qui sont adhérentes aux muscles 
intercostaux et inter-vertébraux, et l’on sépare le tout de la 
colonne vertébrale. La grande blessure devient béante et est main¬ 
tenue ouverte à l’aide d’écarteurs spécialement fabriqués à cet 
usage avec des épingles à cheveux. La section des parapophyses 
et des côtes, et toute la suite de l’opération sont effectuées sous 
le contrôle de la loupe binoculaire Zeiss, grossissement linéaire 27, 
ce qui permet d’opérer en toute connaissance de cause et 
avec une visibilité parfaite. Un éclairage adéquat est indispen¬ 
sable, aussi ai-je utilisé en dehors d’une lampe de 100 bougies, 
placée directement contre le binoculaire, un projecteur spécial, 
la lampe Mignoter de la maison Leitz qui permet l’obtention 
d’un faisceau lumineux petit et très puissant. Ainsi, le champ 
opératoire est véritablement inondé de lumière et l’on peut per¬ 
cevoir les moindres détails. 

Par cette ouverture, et grâce à l’écartement des deux lèvres 
de la blessure, la préparation des branches du plexus est virtuelle¬ 
ment terminée, il ne reste alors qu’à sectionner les nerfs, très déli¬ 
catement, à l’aide de fins ciseaux à ressorts. Cette section est pra¬ 
tiquée suivant le niveau c d qui correspond assez exactement à 
' un niveau situé à des ganglions spinaux, qui sont alors très 
visibles (voir fig. 11). 

I Les nerfs rachidiens, branches du plexus maintenant détachées 
de leur origine, sont saisis avec une pince et réséqués plus distale- 
, ment. De cette manière, on peut extraire des parties du plexus 
correspondant à une longueur de 6”^”^ à 8”®^ environ. 
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Après la section des nerfs rachidiens, l’écarteur est enlevé et 
les deux lèvres de la plaie suturées avec de la soie très ténue, enfilée 
dans une aiguille très fine, le tout préalablement stérilisé dans 
des petits tubes. Pour les pattes antérieures, 5 points de suture 
suffisent; pour les pattes postérieures, il en faut souvent huit. Les 
points de suture doivent être à une distance maximum de 3”^”^ les 
uns des autres, sans quoi les masses musculaires, très puissantes 
à ces niveaux, sortent par les lèvres de la plaie et l’infection est 
quasiment certaine. Ceci fait, l’animal est placé dans des sacs 
stérilisés, en usage à la Station de Zoologie expérimentale de l’Uni- 
versité de Genève et qui ont été décrits dans un travail récent 
(1924) par K. Ponse^. Sans ces sacs, toutes les précautions 
d’asepsie sont vaines et l’infection gagne la blessure dans 90 % 
des cas. Les premières séries d’opérations de ce genre, où les ani¬ 
maux étaient replacés dans l’eau, accusaient réellement une mor¬ 
talité de 90 % ! Après les perfectionnements de ma méthode, et 
grâce à l’emploi de ces sacs, j’ai pu ramener la mortalité à 3 à 5 %, 
y compris les accidents de narcose. 

Les opérés séjournent dans ces sacs une dizaine de jours. Au 
bout de 5 jours environ, j’enlève la moitié des fils et le reste 
3 jours après; 10 jours après l’opération, la guérison est généra¬ 
lement complète et les animaux peuvent être remis dans l’eau. 

§ 5. Les amputations. 

Comme je l’ai déjà indiqué, l’opération sur les nerfs portait 
uniquement sur le côté gauche; le côté droit gardait, dans tous les 
cas, son innervation intacte et servait ainsi de témoin. Cette con¬ 
dition est importante, en raison des différences individuelles que 
présentent souvent les animaux, suivant l’âge, l’état de santé, ou 
la saison. 

Les amputations ont été, par contre, pratiquées toujours des deux 
côtés simultanément et au même niveau de part et d’autre. En ce 
qui concerne les hauteurs d’amputations des pattes, quatre niveaux 
ont été considérés (fig. 4): 

Deux dans l’avant-bras (zeugopode): 

a) niveau A-B situé dans une région distale du zeugopode, 

^ K. PoNSE. L'organe de Bidder et le déterminisme des caractères sexuels 
secondaires du Crapaud ({Bufo oulgaris). Rev. suisse Zool. Vol, 31 (1924). 
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directement au-dessus des os carpiens ou tarsiens, de façon à 
n’atteindre que les deux têtes articulaires des os radius et cubitus 
ou tibia et péroné; 

b) niveau C-D situé dans une région proximale du zeugopode. 

2o Deux niveaux dans le bras (stylopode): 

c) niveau E-F situé dans une région distale du stylopode. 

d) niveau G-H situé dans une région proximale de ce dernier, 
pratiquement au ras de l’épaule. 



Fig. 4. 

Schéma montrant les 4 niveaux d’amputations utilisés 
pour les pattes antérieures. 


Les niveaux è, c et n’ont été utilisés que pour les pattes anté¬ 
rieures ; les pattes postérieures ont été amputées seulement suivant 
A-B. 

La date de l’amputation par rapport à celle de la suppression de 
l’innervation variait suivant le problème à résoudre. L’amputation 
pouvait être simultanée avec l’opération sur les nerfs, ou posté¬ 
rieure à cette opération, ou précéder la suppression de l’innerva¬ 
tion. 

L’amputation des membres est une opération simple en elle- 
même, mais qui doit être pratiquée avec une certaine circonspec¬ 
tion si l’on veut éviter des accidents dans la régénération. En 
définitive, je me suis arrêté au procédé suivant. Une première 
amputation est effectuée par un coup de oiseau net à un niveau 
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situé légèrement en avant de celui que l’on veut obtenir. Les muscles 
sectionnés entraînent la rétraction des parties molles et, par suite, 
l’os ou les os font saillie hors de la surface d’amputation. Par un 
deuxième coup de ciseau, l’os saillant est tranché et la surface 
d’amputation devient ainsi parfaitement plane. 

Avec cette méthode, on obtient une régénération très régulière 
et pratiquement simultanée pour les individus d’une même série; de 
plus, le régénérât est volumineux et présente une morphologie 
normale. Nous verrons plus loin combien ceci est important pour 
une interprétation saine des phénomènes observés. J’attribue les 
théories erronnées de Wolff et de son élève Walter à un défaut 
dans la méthode d’amputation, qui leur a fait obtenir des régéné- 
rats déformés, indépendamment de toute action du système 
nerveux. 


§ 6. Complications par maladie. 

La guérison totale des individus opérés suivant la méthode A 
ou B se fait normalement dans les 8 à 10 jours et les animaux ne 
semblent pas souffrir de cet état. La patte gauche est invariable¬ 
ment paralysée; lorsque l’amputation n’a pas suivi immédiate¬ 
ment l’opération sur les nerfs, j’ai pu observer, comme Rubin, 
une torsion caractéristique du bras : lorsque l’animal est au 
repos, la main paralysée s’appuie par sa face dorsale sur le fond 
du récipient. Parfois, malheureusement, des complications se pré¬ 
sentent. Un ou deux jours après l’opération, la patte dépourvue 
de nerfs prend un aspect gangreneux; elle est gonflée, fortement 
dépigmentée et finalement se couvre de moisissures Quelques 
jours après, la peau et les muscles se détachent en lambeaux et, 
si l’on laisse persister cet état de choses, la patte toute entière se 
trouve envahie par la moisissure et l’infection gagne l’épaule. 
Dans ce dernier cas, l’animal est irrémédiablement perdu. Le seul 
moyen de le sauver avant l’infection de l’épaule, est de réamputer 
le membre atteint, en ayant soin de reporter le deuxième niveau 
d’amputation à une distance suffisamment grande du foyer d’in¬ 
fection, ce qui, naturellement, fait passer les animaux d’une série 

1 Ces moisissures ont été également observées par P. Weiss, qui les considère 
comme des Saprolegnia. 
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dans une autre. J’ai pu, par ces réamputations, sauver un grand 
nombre d’individus, surtout pendant la première année de mes 
recherches. Plus tard, avec les progrès de ma technique, ces cas 
d’infection sont devenus très rares relativement au grand nombre 
d’animaux utilisés. 

D’autres accidents, suivis des mêmes conséquences, proviennent 
de morsures que se font les Tritons entre eux. Les pattes sans 
innervation sont particulièrement sensibles à ces morsures et à 
l’infection consécutive. Le traitement à appliquer est identique 
au précédent. 

Aux animaux (3 à 4 %) morts de suites opératoires, il convient 
d’ajouter environ 5 % de cas mortels survenus pendant les pre¬ 
miers six mois qui suivent l’opération. Souvent, cependant, j’ai pu 
conserver des séries de 15 à 20 individus jusqu’à la fin de l’expé¬ 
rience, sans une seule perte. 

Dans l’exposé de mes recherches, je ne parlerai que d’indivi¬ 
dus ayant vécu jusqu’à la fin de l’expérience. Il n'est jamais 
question d'animaux opérés et morts aoant d'aooir donné des résultats 
certains. 
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PREMIÈRE PARTIE 

Effets de la suppression globale de Finnervation 
sur la mise en train des phénomènes régénératifs des 
pattes antérieures et postérieures. 

La méthode utilisée dans ce travail et qui consiste à supprimer 
complètement l’innervation d’une seule patte, tandis que la patte 
opposée sert d’organe témoin pour chaque individu, nécessite une 
comparaison exacte des stades de régénération des pattes des deux 
côtés. J’emploierai pour cela une nomenclature que je définirai 
d’abord, en exposant rapidement la marche normale de la régéné¬ 
ration des pattes de Tritons. 

D’autre part, pour éviter des répétitions, j’indiquerai ce qu’il y 
a de commun dans le comportement des pattes privées d’innerva¬ 
tion, dans les diverses séries d’expériences que je rapporterai. 

§ 1. La régénération normale des pattes de Tritons, 

Peu de jours après l’amputation, la surface de section se trouve 
déjà recouverte d’une mince couche épidermique. Sa teinte, d’abord 
rouge vif, devient alors rose pâle. Vers le 10-20”^® jour après l’ampu¬ 
tation (suivant la saison), la peau environnante commence à envahir 
la surface de section et forme un bourrelet qui en rétrécit graduelle¬ 
ment l’étendue. Ce stade que je nommais, dans mes procès-verbaux, 
« cicatrisation caractéristique du début de régénération » peut 
persister à l’état stationnaire, pendant des semaines encore (jus¬ 
qu’à 50, voire 60 jours après l’amputation). C’est, en effet, dans cet 
étroit espace circulaire, délimité par le bourrelet tégumentaire, que 
vont apparaître les matériaux du bourgeon de régénération. 

Ce dernier se présente sous forme d’une petite saillie, encadrée 
par le tissu cicatriciel ancien; c’est cette masse de tissu encore 
indifférent, faisant hernie sur la cicatrice d’amputation, que je 
désignerai sous le nom de « bourgeon de régénération ». La figure 5 
montre quelques-uns des aspects les plus caractéristiques que pré¬ 
sentent ces bourgeons. 
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L’apparition du bourgeon de régénération est un stade très 
important, puisqu’il rend macroscopiquement décélables les pro¬ 
cessus régénératifs, et c’est ce stade qui m’a surtout servi de terme 



Fig. 5. 


Différents stades d’évolution de « bourgeons de régénération » de Triton 
cristatus. Grossissement environ X 3. 

de comparaison entre la patte opérée et la patte témoin. Aussi me 
suis-je toujours efforcé d’en répérer très exactement l’apparition. 
La date d’apparition du bourgeon de régénération varie suivant 
l’âge de l’individu et surtout suivant la saison; il peut, en effet, 
être macroscopiquement décelable, en été, déjà au bout de 15 jours, 
tandis qu’en hiver ce stade peut n’apparaître que vers le 40“^^ ou 
le 50°^® jour, quelquefois même seulement 60 jours après l’ampu¬ 
tation des pattes. 

15 à 20 jours après l’apparition du bourgeon de régénération, 
encore plus tôt en plein été, le régénérât change d’aspect et de 
forme. Le petit monticule aplati du début devient plus saillant et 
prend une forme correspondant à ce que j’appellerai le «cône de 
régénération » (fîg. 6). 



Fig. 6. 

Différents stades d’évolution de « cônes de régénération » de T. cristatus. 
Gross. environ X 3. 


Puis le cône s’aplatit dorso-ventralement à son bout distal et 
change de couleur. Quelques jours plus tard, commencent à se 
dessiner les premières incisures des doigts, tandis que le régénérât 
prend une coloration variant du rose sombre au rouge violacé. 
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La fig. 7 montre quelques aspects de ce stade que les auteurs alle¬ 
mands ont nommé « Schaufelstadium» et que j’appellerai «palette 
de régénération ». 



Fig, 7. 

Différents stades d’évolution de « palettes de régénération » de T. cristatus. 

Gross. environ x 3. 


15 à 20 jours plus tard, les doigts, d’abord simplement indiqués, 
commencent à se différencier davantage. J’appelle ce stade « diffé¬ 
renciation des doigts » et, à la fig. 8, on trouve quelques aspects 
de ce stade. On voit, d’après cette figure, comment les doigts 



Fig. 8. 

Palettes pluridigitées, stades dits « différenciation des doigts » 
chez T. cristatus. Gross. environ X 3. 


commencent à sortir de la masse commune du régénérât, mais tout 
en présentant des différences individuelles très considérables. 
On remarquera, en particulier, que très souvent, deux doigts 
encore réunis sortent ensemble de la masse basale commune et 
ne se séparent que très tardivement. 



Fig. 9. 

Ebauches de mains à « doigts individualisés » chez T. cristatus. 
Gross. environ X 3. 
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Lorsque le processus de différenciation des doigts est terminé, 
on peut distinguer un autre stade de régénération déjà très avancé 
que j’appelle « doigts individualisés » (fig. 9). C’est à ce stade que la 
régénération peut être considérée comme terminée; il correspond, 
en effet, à un régénérât âgé de deux à trois mois, en été. 

Dans la suite, le régénérât se pigmente très fortement, s’étend 
en largeur surtout du côté de la base, perd définitivement sa dispo¬ 
sition pédonculée et, quelques mois après (car les changements 
ultérieurs sont très lents), on ne reconnaît plus que difficilement 
que l’on a affaire à une patte régénérée. La fig. 10 montre des 
aspects de régénérats âgés de plusieurs mois. On voit l’individuali¬ 
sation définitive des doigts qui présentent cependant fréquemment 
des aspects plus ou moins monstrueux. 





Fig. 10. 

Quelques dessins de régénérats de pattes antérieures âgés de plusieurs mois, 
à régénération terminée. Gross. environ x 3. 


Telle est la marche générale des phénomènes régénératifs d’une 
patte de Triton amputée sans autre intervention opératoire; il 
en est tout autrement lorsqu’il s’agit d’une patte privée de son 
innervation par ablation des nerfs. 

§ 2. — Comportement général d'une patte amputée^ prioée de son 

innervation. 

Pendant les premiers jours qui suivent l’amputation, rien ne 
permet, au premier abord, d’observer une différence dans le com¬ 
portement des deux membres du même individu, de la patte 
gauche, opérée, et de la patte droite, témoin. De plus près, on remar¬ 
que, cependant, bien des particularités. En effet, tandis que la patte 
saine, témoin, cesse de perdre du sang au maximum une ou deux 
heures après l’amputation, on enregistre des hémorragies, du côté 
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opéré, survenant parfois encore deux ou trois jours après l’ampu¬ 
tation. Ces hémorragies, sans doute occasionnées par morsure ou 
par un choc, sont certainement à mettre sur le compte d’une 
congestion paralytique. En relation avec cette congestion, la couleur 
rouge sang, que présente pendant longtemps la surface d’amputa¬ 
tion d’une patte opérée, contraste très vivement avec celle de la 
patte témoin qui est devenue rose pâle, déjà 2 ou 3 jours après l’am¬ 
putation. Là cependant s’arrêtent les différences dans le comporte¬ 
ment des deux membres pendant les premiers temps. Dix jours 
après l’amputation, si la première n’était pas paralysée, rien ne 
permettrait de distinguer la patte opérée de la patte témoin. 

Comme Rubin, j’ai également observé que la patte sans nerfs 
ne reste pas inerte au point de vue de son activité cellulaire 
Elle est, en effet, au début tout au moins, le siège d’une prolifé¬ 
ration active qui aboutit non seulement à un recouvrement épider¬ 
mique de la surface d’amputation, mais aussi à la formation d’un 
véritable amas cellulaire qui se place en dessous de la couche 
épidermique de recouvrement. Rubin, qui a fait une étude histolo¬ 
gique assez poussée de ce soi-disant début de régénération, constate 
que, chez l’Axolotl, parmi tous les tissus, seuls les muscles ne sem¬ 
blent pas participer à la formation de ce blastème. Ce dernier ne 
possède cependant aucune possibilité d’évolution ultérieure. 
Lorsqu’on examine des coupes de pattes privées de leur innervation 
pendant un temps très long, on peut encore reconnaître, sous la 
peau cicatricielle, cet amas cellulaire indifférent, mais qui est 
incapable de se différencier en tissus définis. Cette poussée s’arrête 
assez précocement et ne se manifeste jamais, chez le Triton, sous la 
forme d’un amas cellulaire macroscopiquement décelable. Par contre, 
l’épiderme de recouvrement provient, d’une part, d’une prolifé¬ 
ration propre de la surface d’amputation et, d’autre part, d’un 
envahissement progressif par l’ancien épiderme. 

Tandis que du côté témoin on aboutit, vers le 15-20“^® jour (en 
été), au stade assez stable de «cicatrisation caractéristique du 
début de régénération », du côté opéré, ce stade, au lieu de rester 
stationnaire, évolue dans le sens d’un envahissement continu par 


1 P. Weiss parle également de cette activité cellulaire à la surface d’amputa¬ 
tion, mais qui. cependant, ne serait pas capable de donner naissance à une 
ébauche organisée de régénérât. 
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le vieux tissu épidermique. La plage rose du milieu devient de 
plus en plus petite, prend un aspect opaque et finit par dispa¬ 
raître complètement. Ce processus d’involution de la plage cen¬ 
trale du blastème de prolifération dure plus ou moins longtemps, 
suivant les individus et la saison de l’année. Quelquefois, 30 jours 
déjà après l’opération, la patte dépourvue d’innervation présente 
une surface • d’amputation parfaitement plane, recouverte d’un 
tissu cicatriciel à aspect vieux et parfaitement pigmenté; d’autres 
fois, ce processus n’est complet qu’au bout de 40 à 50 jours, 
rarement davantage. 

A partir de ce moment, deux cas peuvent se présenter. Dans un 
premier cas, la surface d’amputation se cicatrise, se pigmente de 
plus en plus et reste invariablement plane, ceci pendant des 
années. Chez les autres individus, la surface d’amputation pré¬ 
sente au bout d’un temps — variable pour les différentes séries 
d’opérations, parfaitement défini pour une intervention donnée 
— des modifications profondes, qui se traduisent par la disparition 
de la cicatrice dure et pigmentée et qui aboutissent finalement à 
une régénération normale, quoique tardive, de la patte. Cette 
reprise tardive du pouvoir régénérateur du côté opéré est un 
phénomène important qui sera envisagé plus loin. 

Je voudrais faire une réserve en ce qui concerne la morphologie 
des régénérats. Lorsque je dirai, dans la suite, que tel ou tel individu 
a été le siège d’une régénération précoce ou tardive, mais normale, 
cela ne voudra pas nécessairement dire que le régénérât possède une 
morphologie normale. Le mot « normale » sera relatif à la taille du 
régénérât, sans préjuger en rien de sa forme. La question de la 
morphologie du régénérât sera ébauchée dans la troisième partie 
de ce travail, mais traitée plus en détail dans un mémoire ultérieur. 


§ 3. — Contrôle et méthodes d'"observation. 

Pour éviter des erreurs, seuls des individus d’une même série 
ont été placés dans un même cristallisoir. Mais, en raison des diffé¬ 
rences sensibles qui s’observent dans le comportement d’individus 
d’une même série, je les ai suivis individuellement. Pour cela, 
chaque individu fut marqué par l’amputation d’un ou de plusieurs 
doigts des pattes non utilisées pour l’expérience. Ainsi, le numéro 
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127 a le premier doigt de la patte antérieure droite, le n® 128, le 
deuxième, le 137, le troisième doigt de la patte postérieure 
droite et le quatrième doigt de la patte postérieure gauche coupés. 
De cette façon, chaque individu est aisément reconnaissable et 
peut être suivi pendant toute la durée de l’expérience. A mesure 
que les doigts amputés sont régénérés, ils sont naturellement ré¬ 
amputés. 

Un registre d’expériences est tenu, dans lequel les observations 
à faire sont rapportées tous les 10 ou 15 jours, pour la patte opérée 
et pour la patte témoin, séparément. 

Je ne me suis cependant pas contenté de cet enregistrement 
verbal, et, tous les 20 à 30 jours, les deux pattes en observation de 
chaque individu ont été dessinées à la chambre claire avec un gros¬ 
sissement de 15 diamètres pour les pattes des T, cristatus et T. alpes- 
tris^ de 27 diamètres pour les pattes des T, palmatus et celles des 
larves. Ces dessins ont été très utiles et m’ont souvent permis de faire 
d’importantes observations après coup, qui, certainement, m’au¬ 
raient échappées par la méthode du simple enregistrement verbaL 

Dans certaines séries, comme on le verra plus loin, l’emploi de 
cette méthode s’est trouvé être particulièrement indiqué. 


CHAPITRE I 

Suppression de l’innervation et amputations simultanées des pattes. 

A. Opérations sur les pattes antérieures. 

§ 1. Définition des niveaux de section des branches du plexus brachial 
et des niveaux d'amputation. 

Les 246 individus de ce groupe d’opérations peuvent être classés 
en séries, suivant que les branches du plexus ont été simplement 
sectionnées (une seule série) ou au contraire réséquées sur une 
certaine étendue (toutes les séries suivantes). Ces dernières séries 
sont groupées d’après les niveaux des sections proximales du plexus, 
qui passent soit suivant le niveau a b (méthode opératoire A), soit 
suivant le niveau cd (méthode opératoire B), le niveau distal de 
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résection a'b' étant dans les deux cas le même. Ces grandes séries 
se divisent en sous-séries d’après le niveau d’amputation des pattes 
(4 niveaux différents: AB, CD, EF, GH, voir fig. 11). 



Fig. 11. 

Schéma général de toutes les variantes opératoires des séries A I à A IV. 
Lettres majuscules == niveaux d’amputation ; lettres minuscules = niveaux 
de section et de résection des nerfs. 


§ 2. Série A L Section simple des branches du plexus brachial^ 
amputations dans le zeugopode (suivant AB). 

Les 21 Triton cristatus de cette série subissent, suivant la 
méthode A, la simple section des 3 branches (III®, IV® et V® nerfs 
rachidiens) du plexus brachial gauche au niveau ab (fig. 12). Le 



Schéma des données opératoires de la série A I. 
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niveau ab correspond à peu près à l’endroit de la naissance des 
nerfs du plexus, en dessous de la masse des muscles interverté¬ 
braux, et coïncide assez exactement avec l’extrémité des côtes de 
cette région. L’amputation des deux pattes, de la patte gauche à 
innervation interrompue et de la patte droite témoin, est prati¬ 
quée suivant le niveau indiqué sur le schéma, au moment même 
de l’opération, le 18 janvier 1921. 

40 jours après l’amputation, un début de régénération, macros¬ 
copiquement décélable sous forme d’un bourgeon de régénération, 
se manifeste du côté des pattes témoins chez deux individus. 10 
jours plus tard — 50 jours après l’amputation — le bourgeon de 
régénération est visible du côté témoin chez tous les individus. A 
ce moment, toutes les pattes gauches, sans innervation, présentent 
une surface d’amputation parfaitement plane, cicatrisée et pig¬ 
mentée. Dix individus, en particulier, possèdent sur le moignon 
d’amputation un revêtement cutané qui ne se distingue en rien 
du reste de la peau. Chez les autres individus, par contre, la 
cicatrice est plus mince, lisse et légèrement brillante. 

Vers la fin du mois de mars, 75 à 80 jours après l’amputation, 
les pattes droites témoins de tous les individus ont formé des mains à 
doigts individualisés, encore délicates, mais qui, à partir de ce mo¬ 
ment, vont devenir plus consistantes et se pigmenter rapidement. Du 
côté privé de nerfs, aucun signe de régénération ne se manifeste 
encore. 

100 jours, cependant, après l’amputation, quelques individus 
présentent, au milieu du moignon cicatriciel gauche, une zone plus 
claire, rouge sombre, qui contraste singulièrement avec la teinte 
noire du reste du corps. A l’examen suivant, 110 jours après l’ampu¬ 
tation et la section des nerfs, 14 de ces individus possèdent, du côté 
opéré, des bourgeons de régénération qui continuent à se développer 
normalement et finissent par donner des mains de taille normale. 

Les 7 autres individus n’ont, par contre, été le siège d’aucune 
poussée régénérative jusqu’au 15 septembre 1921 (8 mois après 
l’amputation), date à laquelle j’ai terminé l’expérience. A cette 
époque, les mains droites des côtés témoins sont aussi noires et 
consistantes que des mains normales. Les 14 individus, qui ont 
régénéré tardivement du côté opéré, continuent à montrer, dans la 
taille de leur régénérât gauche, un retard assez considérable par 
rapport au développement des pattes du côté témoin. 


I 


i 
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En résumé, les 21 individus ayant subi la simple section des 
nerfs, en hiver, commencent à régénérer visiblement, du côté 
témoin, 40 à 50 jours après l’amputation, tandis que du côté 
opéré, la régénération n’a débuté au plus tôt que vers le 110°^- 
jour et seulement dans 14 cas; 7 individus ne présentèrent aucune 
régénération pendant 8 mois. 

L’écart minimum dans l’apparition de la régénération entre le 
côté opéré et le côté témoin a été de 70 jours. 

§ 3. Série A IL — Résection (Tun tronçon médian du plexus suwant 
ab-a'b\ amputations à un niçeau inç^ariable A chez différentes 
espèces de Tritons, 

Comme le schéma (fig. 13) le montre, le plexus brachial est 
sectionné en deux fois suivant ab et a'è', ce qui revient à réséquer 
un tronçon médian de 4 à 5 mm. de longueur (méthode opératoire A). 
L’amputation porte invariablement sur le niveau AB, situé direc- 



Fig 13. 

Schéma des donnéesj^opératoires de toutes les séries A II, sauf pour 
lesfsous-séries A II a4 et A II h^, 

temeiit au-dessus du carpe,dans le zeugopode. Par contre, je me suis 
efforcé, dans cette série, d’étudier l’effet de cette opération chez 
3 espèces de Tritons, T, cristatus, T, alpestris et T, palmatus, et. 
ceci pendant diverses saisons de l’année. Suivant les espèces 
considérées et suivant les dates des opérations, je distingue les sous- 
séries suivantes: 
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Série A II a. 

Opérations sur Triton cristatiis à différentes saisons de l’année. 

a) Série A //ai- — 8 Triton cristatus. Ablation du plexus brachial 
gauche et amputations bilatérales, le 15 avril 1921. 

25 jours après l’opération, un très jeune individu; vers le 
jour, 5’^autres; enfin seulement 40 jours après l’amputation, les 2 
derniers individus commencent à montrer des bourgeons de régé¬ 
nération du côté témoin. A cette époque, on ne peut encore déceler, 
du côté gauche privé d’innervation, aucune trace de régénération, 
les surfaces des moignons étant de ce côté parfaitement planes. 
Ce n’est que 85 jours après l’amputation, alors que du côté témoin 
tous les individus ont déjà dépassé le stade « doigts individualisés » 
et que les jeunes mains commencent à se pigmenter fortement, ce 
n’est qu’à ce moment que 5 individus présentent du côté opéré 
un très jeune bourgeon de régénération. Les trois autres individus 
conservèrent un moignon cicatriciel invariablement plan, cicatrisé 
et pigmenté, pendant les 5 mois que dura l’observation. 

En résumé, les 8 individus, opérés et amputés en avril, commencè¬ 
rent à régénérer du côté témoin, 30 jours après l’amputation, en 
moyenne, tandis que le début de régénération ne devint apparent, 
du côté opéré, que 85 jours après l’amputation, chez 5 individus, les 
3 autres n’ayant pas encore régénéré au bout de 150 jours. 

L’écart entre l’apparition du bourgeon de régénération des 2 côtés 
est de 55 jours (printemps-été). 

b) Série A II ag. — 13 Triton cristatus.Ahlsiiion du plexus et am¬ 
putations bilatérales, le 14 juin 1922. 

Dans cette série, je me suis efforcé de perfectionner la technique 
opératoire, en évitant tout tiraillement des nerfs et en pratiquant 
des sections aussi exactement définies que possible, suivant les 
lignes idéales ab et a’à’. Le niveau d’amputation, lui aussi, fut spé¬ 
cialement précisé et correspondait très exactement au niveau AB 
passant par les deux têtes articulaires du radius et du cubitus. 

20 jours plus tard, toutes les pattes, gauches et droites, se 
trouvent au stade de «cicatrisation caractéristique». 30 à 35 jours 
après l’amputation, toutes les pattes témoins possèdent des bour¬ 
geons de régénération ; les pattes opérées, par contre, manifestent 
une tendance certaine à la cicatrisation complète. 60 jours 
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après l’opération, toutes les pattes témoins ont des doigts parfaite¬ 
ment différenciés, tandis que, chez 8 individus, je note pour le côté 
opéré, dans le procès-verbal, « incertain » ou « encore fermé » ou 
enfin « début certain de régénération ». 75 jours après l’amputation, 
les 8 individus dont le comportement était encore douteux, présen¬ 
tent maintenant, du côté gauche opéré, des bourgeons de régéné¬ 
ration parfaitement nets; les 5 autres, par contre, conservent une 
surface d’amputation définitivement cicatrisée et pigmentée pen¬ 
dant toute la durée de l’observation (6 mois). Dans la fig. 14, on voit 



Dessins des pattes gauches et droites de 8 individus de la série A II ag 
(T. cristatus). 75 jours après l’amputation et la résection du plexus. 


les stades de régénération des deux pattes d’un certain nombre de 
ces individus, 75 jours après l’amputation. On remarquera la sur¬ 
face d’amputation parfaitement plane des pattes gauches n’ayant 
pas régénéré, et l’étonnante similitude dans le degré d’évolution de 
5 pattes gauches qui ont été le siège d’une poussée régénérative tar¬ 
dive. 

En résumé, les individus, opérés au mois de juin, présentèrent un 
bourgeon de régénération très net, 30 à 35 jours après l’amputation, 
du côté témoin, tandis que ce n’est que 75 jours après Tamputation 
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que ce même stade est visible, du côté opéré, chez 8 animaux, 5 
n’ayant montré aucune trace de régénération pendant les 6 mois 
que dura l’expérience. 

L’écart minimum entre l’apparition des deux bourgeons de régé¬ 
nération fut de 45 jours. 

c) Série A II ag. — 6 Triton cristatus. Ablation du plexus brachial 
et amputations bilatérales, le 12 août 1921. 

Le mois d’août est l’époque de l’année où la régénération est la 
plus rapide. Déjà 20 jours après l’amputation, toutes les pattes 
témoins montrent un bourgeon de régénération très net. 15 jours 
après, un certain nombre d’entre elles présentent des «palettes )>. 50 
jours après l’amputation, toutes les pattes témoins possèdent 
des petites mains régénérées, avec des doigts plus ou moins com¬ 
plètement formés. 

Or, ce n’est que 20 jours plus tard —r 70 jours après l’amputation 
— que, parmi les 6 individus, 3 commencent à régénérer du côté 
gauche; 10 jours plus tard, deux autres individus, et enfin, seulement 
100 jours après l’amputation, le 6“® individu commençèrent à régé¬ 
nérer de ce côté. 

d) Série A II a 4 . — 13 Triton cristatus. Ablation plus complète 
du plexus brachial et amputations bilatérales, le 12 août 192L 

Les 13 individus de cette série subissent une première section des 
nerfs suivant aà, puis le bout proximal des trois branches du plexus 
est saisi avec une pince et, par traction, le plexus est arraché sur une 
plus grande longueur que dans les séries précédentes.^ 

Je pouvais ainsi espérer soustraire, pour une durée plus longue, le 
membre à toute influence nerveuse, malgré la brutalité de cette 
technique à laquelle je n’ai eu recours que tout à fait exception¬ 
nellement. 

La régénération des pattes témoins commença dans les mêmes con¬ 
ditions que dans la sous-série précédente. Du côté opéré, par contre, 
le comportement des pattes fut tout différent. Ce fut seulement 100 
jours après l’amputation que se manifesta le premier indice de régé¬ 
nération macroscopiquement décelable chez 4 individus; un 5“^® 
individu commença à régénérer 120 jours après l’amputation. Les 

1 Les animaux de cette série ont subi en outre une complication traumatique 
constituée par la résection de l’artère sous-clavière, afin d’étudier les effets 
des troubles vasculaiies (voir Chapitre II § 4). 
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8 derniers Tritons, enfin, ne furent le siège d’aucune poussée régé- 
nérative pendant les 5 mois que dura l’expérience. 

Résumé pour les sous-séries A II ag et A II a 4 . Lorsque l’amputa¬ 
tion est pratiquée au mois d’août, le bourgeon de régénération 
devient apparent du côté témoin 20 jours après l’amputation. Le 
même stade n’apparaît, dans les pattes opérées, que 70 jours après 
l’amputation si la section des nerfs est faite au niveau habituel aè, 
cent jours au moins après l’amputation, lorsque le plexus est sup- 
primé sur une plus grande longueur. 

Dans 11 cas où il y eut une régénération tardive, celle-ci ne devint 
manifeste que lorsque la régénération du côté témoin avait déjà 
abouti à la formation d’une main virtuellement régénérée. 

Sur 19 individus, 8 n’ont présenté aucune trace de régénération 
pendant 5 mois. 

L’écart dans la date d’apparition du bourgeon de régénération a 
été respectivement, les conditions opératoires étant légèrement 
variables, de 50 et de 80 jours (mois d’août). 

2° Série A II b. 

Opérations sur Triton alpestris à différentes saisons de l’année. 

a) Série A II b^. — 10 T. alpestris. Ablation du plexus et am¬ 
putations bilatérales, le 13 avril 1921. 

Au bout de 30 jours,la régénération devient visible du côté témoin^ 
se poursuit normalement et est pratiquement effectuée 3 mois après 
l’amputation. A ce moment seulement, on peut déceler un début de 
régénération du côté des pattes privées de nerfs chez 3 individus. 
Les 7 autres n’ont présenté aucune trace de régénération jusqu’à la 
fin du mois de septembre, c’est-à-dire 5 mois et demi après l’ampu¬ 
tation. 

b) Série A //bg. — H T, alpestris. Résection du plexus brachial 
gauche exactement suivant les lignes idéales ab et a’à’ et amputa¬ 
tions bilatérales suivant AB, le 2 août 1921. 

Les pattes témoins sont le siège d’une régénération très précoce, 
car c’est 15 jours après l’amputation qu’un certain nombre d’entre 
elles montrent déjà de jeunes bourgeons de régénération, tandis que 
5 jours plus tard ce bourgeon est apparent chez tous les individus. 
65 jours après l’amputation, alors que, du côté témoin, tous les 
doigts sont déjà fortement individualisés, 5 individus seulement 
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présentent un début de régénération du côté gauche opéré. Les 
6 autres, par contre, présentent une surface de recouvrement cica¬ 
triciel parfaitement plane et ne manifestent aucune régénération 



Fig. 15. 

Dessins des deux pattes de 10 individus de la série A II (T. alpestris), 
75 jours après l’amputation et la résection des nerfs du plexus. 


pendant toute la durée de l’expérience (5 mois). I^es dessins de la 
fig. 15, effectués 75 jours après l’opération, mettent bien en évidence ^ 
la différence dans les stades de régénération des pattes droites té¬ 
moins et des pattes gauches, privées d’innervation. 

c) Série A II bg. — 15 T. alpestris. Après une première section 
des nerfs du plexus suivant aè, le bout proximal de ces nerfs 
est repris avec une pince et fortement tiraillé. Ainsi des segments 
plus longs du plexus ont pu être extraits. Dans beaucoup de cas, 
l’examen du bout ainsi extirpé a montré que la rupture devait s’être 
faite à l’origine même des paires rachidiennes. Le procédé employé 
ici est donc celui de la série A II « 4 , où l’on avait constaté le maxi¬ 
mum de retard dans l’apparition des régénérats du côté privé 
d’innervation L’opération, suivie d’amputations bilatérales sui¬ 
vant AB, fut faite le 12 août 1921. 

1 J’ai classé les séries A II «4 et A lî parmi les opérations ordinaires ^ 
parce que des interventions de ce genre présentent un caractère trop aléatoire | 
quant à leur réussite pour que l’on puisse parler avec certitude d’ablation de \ 
nerfs suivant un niveau supérieur. Dans cette série Tarière sous-clavière fut 1 
également réséquée, comme dans la série A II «4 (voir Chap. II, § 4). 
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Pour ce qui concerne la régénération des pattes témoins, les re¬ 
marques faites à propos de la série A II èg s’appliquent également 
ici : début général de la régénération 15 à 20 jours après l’amputation; 
40 jours après, les doigts régénérés sont individualisés et sortis de la 
masse générale du régénérât. A ce moment —■ 65 jours après l’am¬ 
putation — les surfaces de section de toutes les pattes gauches sont 
recouvertes d’un tissu cicatriciel plus ou moins jeune, sans aucune 
trace de régénération. Ce n’est que plus tard, 90 jours après l’am¬ 
putation, que la régénération devient apparente chez deux indi¬ 
vidus, les 13 autres ayant des moignons cicatriciels fermés et défini¬ 
tivement cicatrisés. 

Résumé pour les séries A II bg et A II bg. Les pattes de T. alpestris^ 
amputées en août, régénèrent avec une très grande rapidité et 
montrent un début de régénération déjà 15 jours après l’amputation. 
Du côté où le plexus brachial a été extrait par résection, la régé¬ 
nération devient apparente 65 jours après l’amputation, mais seule¬ 
ment au bout de 90 jours si l’extraction des nerfs du plexus a été 
pratiquée par la méthode de l’arrachement. Si le retard est de 45 
à 50 jours dans le premier cas, il monte à 70-75 jours dans le 
deuxième. 

Sur 26 individus, 19 ne manifestèrent aucune régénération appa¬ 
rente pendant au moins 6 mois. 

3° Série A II c. 

Opérations sur Triton palmatus, 

12 T. palmatus. Résection du plexus suivant ab-a'b' et amputations 
bilatérales suivant AB, le 11 avril 1921. 

25 ou 30 jours après l’amputation, toutes les pattes témoins sont 
en train de régénérer visiblement et, 100 jours après, on peut consi¬ 
dérer la régénération de ces pattes comme virtuellement terminée. 

A ce moment, aucune des pattes opérées ne présente la moindre 
trace de régénération: les moignons cicatriciels sont complètement 
fermés et pigmentés et ne se distinguent en rien de la peau environ¬ 
nante. Cet état persiste jusqu’à la fin du mois d’octobre, 200 jours 
après l’amputation. 

La fig. 16 montre l’état de régénération des pattes témoins, 100 
jours après l’amputation, et, en même temps, l’absence complète 
de toute poussée régénérative du côté opéré. 
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Il ressort de l’ensemble des résultats de la série A II, comprenant 
88 individus, opérés à toutes les époques de l’année et appartenant 
à 3 espèces différentes de Tritons, que, dans tous les cas, l’ablation 
des branches du plexus se fait sentir d’une façon certaine et que le 



Fig. 16. 

Dessins des deux pattes de 8 individus de la série A II c (T. palmatus), 
100 jours après l’amputation et la résection des nerfs du plexus. (Gross. en¬ 
viron X 5,5.) 


résultat, parfois très variable, ne dépend pas, en tout cas, des espèces 
utilisées. Dans la suite de cette recherche, les différentes espèces de 
Tritons ont pu être ainsi employées d’une façon indifférente, leur 
comportement étant sensiblement identique. 

§ 4. Série A 111, Résection d^un tronçon médian du plexus brachial,, 
amputations à Jiweaux variables. 

Série A 111 a. 

Résection du plexus brachial suivant ab^a'b^ 
amputation suivant une région proximale du zeugopode (CD), 

La fig. 17 montre que, tandis que le niveau de section des nerfs 
reste toujours le même (méthode opératoire A), le niveau d’amputa- 
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tion intéresse maintenant une région CD, située directement au- 
dessous du coude. 

12 r. alpestris. Les deux opérations sont pratiquées simultané¬ 
ment, le 4 août 1921. 



Schéma des données opératoires de la série A III a. 


Comme après toutes les interventions faites en août, la régéné¬ 
ration est très rapide : 15 jours après l’amputation, la moitié ; 
5 jours plus tard, la totalité des individus présentent des bour- 



Fig. 18. 

Dessins des deux pattes de 10 individus de la série A III a. 
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geons de régénération macroscopiquement décelables du côté témoin. 
55 jours après l’amputation, les pattes témoins montrent des doigts 
indiqués, mais qui ne sont cependant pas encore entièrement indi¬ 
vidualisés. C’est à ce moment seulement que 3 individus montrent, 
du côté opéré, un très jeune, mais indiscutable bourgeon de régé¬ 
nération qui continue à s’accroître très rapidement, comme le mon¬ 
trent les dessins de la fig. 18, faits 65 jours après l’opération. La 
comparaison avec les pattes de la série A II bg (fig. 15), dessinées 
10 jours plus tard, montre que les régénérats gauches de la série 
présente sont plus avancés dans leur évolution que ceux de la 
série A II bg, où le niveau de section des nerfs est le même, mais 
le niveau d’amputation plus distal. Les 9 autres individus de la 
série n’ont présenté, pendant les 6 mois de l’expérience, que des 
moignons cicatriciels parfaitement plans. 

En résumé, lorsque l’amputation porte sur une région plus proxi¬ 
male du bras, le niveau de section des nerfs étant le même, l’écart 
entre le moment d’apparition de la régénération des deux côtés consi¬ 
dérés n’est plus que de 40 jours (en été) et devient ainsi plus petit 
que dans le cas d’une amputation plus distale. 

2® Série A 111 b. 

Résection du plexus brachial suivant le niveau ab-a'b', 
amputation dans une région distale du stylopode (niveau E F). 

Gomme le montre le schéma (fig. 19), le niveau d’amputation a 
été reporté cette fois dans le bras. En réalité, les niveaux réels 



Schéma des données opératoires de la série A III b. 
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d’amputation ont dû être quelques fois plus proximaux que ne 
l’indique la ligne EF. Dans ces amputations, en effet, l’humérus, 
par suite de la rétraction des muscles, fait souvent saillie et il est 
alors indispensable de réamputer, si l’on veut éviter une infection 
certaine. Je puis cependant ajouter que, dans aucun cas, les 
amputations de ces séries n’ont porté sur un niveau plus proximal 
que la première moitié du stylopode. 

a) Série A III b^. — 10 T, cristatus. Résection du plexus et ampu¬ 
tations bilatérales, les 10 et 12 août 1921 

La régénération, très rapide en cette saison, débute macrosco¬ 
piquement, du côté témoin, 15 à 20 jours après l’amputation. Du 
côté opéré, 1 des individus commença à régénérer 35 jours après 
la résection des nerfs, 4 individus, au bout de 45 jours, 3 individus, 
enfin, 55 jours après l’opération nerveuse. Les deux derniers indi¬ 
vidus n’ont présenté aucune régénération jusqu’à la fin de l’expé¬ 
rience (7 mois). 

Le retard moyen de l’apparition du bourgeon de régénération 
du côté opéré, par rapport au côté témoin, est ainsi, dans cette 
série, de 20 à 25 jours. 

b) Série A III bg. — 17 T. alpestris. Résection du plexus, et 
amputations bilatérales vers le milieu du bras, le 15 août 1922. 

Du côté témoin, la régénération débute entre le 15°^® et le 20“^® 
jour après l’amputation. Rien n’est encore visible en ce moment 
du côté opéré. 40 jours après l’amputation, les pattes témoins 
montrent généralement des régénérats volumineux avec, très fré¬ 
quemment, des indications des futurs doigts, et ce n’est qu’à ce 
moment que le bourgeon de régénération devient apparent, du 
côté opéré, chez 4 individus. 10 jours plus tard, 10 autres individus 
montrèrent aussi un début de régénération à gauche. 2 individus ne 
commencèrent à régénérer que vers le 60°^® et le 65°^® jour; un 
individu, enfin, était en ce moment complètement cicatrisé et pig¬ 
menté et ne régénéra pas pendant toute la durée de l’expérience 
(4 mois et demi). 

! 1 Comme dans deux séries déjà signalées, les animaux de la série A III ont 

I subi, outre la résection des nerfs du plexus, la résection de l’artère sous-clavière 
I afin d’établir le rôle possible des troubles vasculaires. (Voir Ghap. II, § 4.) 


I 
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La fig. 20 montre la différence dans la régénération des deux 
pattes considérées, pour un certain nombre de ces individus, 55 
jours après l’amputation. 

Résumé pour les sériés A III et A III bg. — Lorsque l’ampu¬ 
tation des .membres porte non plus sur le zeugopode, mais sur la 
région inférieure ou médiane du stylopode, le résultat change 




g 
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Fig. 20. 

Dessins des deux pattes de 9 individus de la série A III 55’jours après 
l’amputation et la résection du plexus. 



d’aspect. La régénération du côté opéré devient plus précoce et, 
pour un individu parmi 27, elle commence déjà 35 jours après l’am¬ 
putation et n’est ainsi en retard, par rapport au côté témoin, que de | 
20 jours. 21 individus commencent à régénérer 40 et 50 jours après 
l’amputation, 2 encore plus tard; enfin 3 seulement sur 27 n’ont pré¬ 
senté aucune régénération pendant toute la durée de l’expérience 
du côté où l’innervation avait été supprimée, et gardèrent pendant | 
plus de 6 mois des moignons complètement fermés et pigmentés. ^ 
Le retard moyen d’apparition du bourgeon de régénération sur 
la patte opérée est ici de 25 jours. , 


I 
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3® Série A III c. 

Résection du plexus brachial suivant les niveaux ah-a'h\ 
amputation dans une région proximale du stylopode (G H). 

Le schéma (fig. 21) montre l’invariabilité du niveau de section 
des nerfs, tandis que l’amputation des pattes est pratiquée, 
cette fois, presque au ras de l’épaule. Comme j’avais, l’année pré- 



Schéma des données opératoires de la série A III c. 

cédente, remarqué la variabilité de la vitesse d’apparition du bour¬ 
geon de régénération du coté opéré, en fonction du niveau d’ampu¬ 
tation, j’ai refait cette opération en 1922, à la même époque de 
l’année, et sur un nombreux matériel. 

30 T, alpestris subissent la résection du plexus et l’amputation 
bilatérale, le 2 et le 10 août 1922. 

Du côté témoin, la régénération, toujours précoce au mois d’août, 
débute, sous forme d’un bourgeon de régénération chez nombre d’in¬ 
dividus, 15 jours après l’amputation. 20 jours plus tard, toutes les 
pattes témoins montrent, soit un gros cône de régénération, soit une 
«palette», avec un faible début de différenciation des doigts. A cette 
époque — 35 jours après l’amputation — 15 individus présentent 
du côté où l’innervation avait été interrompue, un bourgeon de régé¬ 
nération macroscopiquement décelable. 10 jours plus tard, — 45 
jours après l’amputation — 7 autres individus commencent à régé- 

Rev. Suisse de Zool. T. 33. 1926. 
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nérer du côté opéré; le jour, la régénération devient visible 

chez 3 animaux, enfin, vers le 65 “® jour, le bourgeon apparaît chez 3 
autres individus. 2 Tritons seulement n’ont été le siège d’aucune 
poussée régénérative, pendant les 6 mois d’observation. 

Il résulte de cette série que lorsque l’amputation est pratiquée au 
ras de l’épaule, l’opération nerveuse étant la même, l’écart dans le 



F G 


Fig. 22. 


Dessins des deux pattes de 8 individus de la série A III c, 75 jours après 
l’amputation et la résection du plexus. 


moment d’apparition de la régénération du côté gauche, par 
rapport au côté témoin des mêmes individus, n’est plus que de 
20 jours environ. Le pourcentage d’individus n’ayant pas du tout 
régénéré du côté témoin est extrêmement faible. La fig. 22 illustre 
l’état des pattes opérées et des pattes témoins, 75 jours après l’am¬ 
putation. 

Si l’on remarque, du côté opéré, une reprise du pouvoir régénéra¬ 
teur plus précoce lorsque l’on déplace dans le sens proximal les ni¬ 
veaux d’amputation, que se passera-t-il si, pour un même niveau 
d’amputation, celui de la section des nerfs diffère? C’est à cette ques¬ 
tion que tend à répondre la série suivante: 
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§ 5. Série A IV. Résection d'un tronçon proximal du plexus., 
amputations à des nioeaux variables. 

Série A IV di. 

Résection des branches du plexus suivant cd-a'b\ 
amputations bilatérales dans le zeugopode (suivant A B). 

La méthode opératoire, utilisée dans toutes les séries précédentes 
(méthode A), et qui consistait en une simple ouverture au scalpel de 
la région sous-scapulaire, est insuffisante ici. D’après le but proposé 



Fig. 23. 


Schéma des données opératoires des séries A IV a. 


il s’agit d’atteindre les 3 branches du plexus depuis leur origine, 
à la sortie même des ganglions spinaux (niveau cd) (fig. 23). Aussi, 
dans toutes les sous-séries suivantes, la méthode B, décrite plus haut 
a-t-elle été employée exclusivement: asepsie rigoureuse et soins post¬ 
opératoires spéciaux. Pour éviter un trop grand traumatisme (l’ou¬ 
verture le long de la colonne vertébrale porte sur un secteur de 1 et 
demi à 2 centimètres et toutes les côtes et apophyses transverses 
doivent être sectionnées), j’ai amputé, dans la règle, les animaux 
1 ou 2 jours avant l’opération sur les nerfs. 

Normalement, j’extrayais pour chaque branche du plexus un 
segment de 5 à 8 mm., quelquefois davantage. En principe, le plexus 
tout entier était extirpé. Cette résection a été pratiquée méthodi¬ 
quement, sans traction inutile et sans lésion de l’artère sous-clavière. 
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J’ai toujours eu soin de sectionner non seulement les deux branches 
du plexus, mais aussi le nerf spinal, de façon à pratiquer des 
ablations véritablement complètes.^ 

a) Série A IV ai- — 28 T. cristatus. Résection du plexus brachial 
suivie d’amputations bilatérales (AB) le 14 mai (9 individus), le 
14 juin (4 individus), et le 21 juillet 1922 (15 individus). 

Du côté témoin, le bourgeon de régénération commence à être 
visible au bout de 30 jours pour la série du mois de mai, de 25 jours 
pour la série de juin et de 20 jours pour la série de juillet. 

35 à 50 jours après l’amputation, les surfaces de section du côté 
gauche sont pour la plupart entièrement recouvertes par la peau et 
se pigmentent d’une façon définitive. 105 jours après l’amputation, 

1 des individus opérés au mois de mai; 100 jours après l’opération, 

2 des individus amputés en juillet, présentent du côté gauche des 
jeunes bourgeons de régénération qui évoluent dans la suite nor¬ 
malement. 



d g. g. d. g. d. g. 

A B C D 




Fig. 24. 

Dessins des deux pattes de 7 individus de la série A IV a,, 105 jours 
après l’amputation et la résection du plexus. 


1 II va sans dire que dans les séries A I à A III la suppression du nerf 
a été également touiours effectuée. 
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La fig. 24, dessinée 105 jours après l’amputation, montre, pour 
un même stade de régénération du côté opéré, dans les trois cas, 
(E, F et G) des régénérats infiniment plus évolués, du côté témoin, 
que cela n’est le cas, par exemple, pour les séries A II «2 et A II 62 
(fig. 14 et 15). 

L’écart dans l’apparition du bourgeon de régénération du côté 
opéré, par rapport au côté témoin, s’élève dans cette série à 75-80 
jours. 

b) Série A IV — 12 T, alpestris. Même opération et ampu¬ 
tations, effectuées le 5 août 1922. 

Du côté témoin, la régénération devient décelable vers le 15°^® 
jour après l’amputation et se poursuit normalement jusqu’au 
85 me jour, époque à laquelle les mains se trouvent être parfaite¬ 
ment reconstituées, avec des doigts différenciés et bien individua¬ 
lisés. A ce moment seulement, le bourgeon de régénération devient 
visible du côté opéré chez l’un des individus et chez un autre 
10 jours plus tard — 95 jours après l’amputation. Tous les autres 
individus n’ont présenté aucune régénération du côté gauche 
pendant plus de cinq mois. L’écart minimum dans l’apparition de 
la régénération des deux côtés du même individu est ici de 70 
jours. 

En résumé, la résection du plexus brachial dès son origine, 
l’amputation étant pratiquée dans une portion distale du zeugo- 
pode, ne permet la reprise du pouvoir régénérateur, du côté opéré, 
que chez 5 individus sur 40, cette reprise se faisant avec un retard 
minimum de 70 jours. 


2® Série A IV h. 

Résection des branches du plexus suivant cd-a'b\ 
amputations bilatérales dans le stylopode (suivant G H). 

La méthode opératoire utilisée ici est identique à la précédente 
en ce qui concerne le niveau de section des nerfs. Un coup d’œil 
jeté sur la fig. 25 montre qu’elle diffère cependant quant au niveau 
d’amputation choisi, qui passe presque au ras de l’épaule. 
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Schéma des données opératoires des séries A IV h. 


a) Série A IV — 13 T, alpestris. Ablation du plexus depuis 
son origine sur une longueur de 6 à 8”^°^ et amputations bilatérales 
(GH) le 7 août 1922. 

Du côté témoin, la régénération est précoce; on note des bour¬ 
geons de régénération bien conformés, déjà 15 jours après l’ampu¬ 
tation. Du côté opéré, rien n’est visible avant le 50 ou 55°^® jour, 
date à laquelle des bourgeons parfaitement nets apparaissent 
chez six individus. A ce moment, les pattes témoins montrent 
déjà de longs régénérats avec des doigts bien différenciés. 65 jours 
après l’amputation, deux autres individus commencent à régénérer, 
tandis que les cinq individus qui restent présentent une cicatrisation 
de leurs moignons gauches qui sera définitive. La peau a si bien 
recouvert la cicatrice d’amputation que, dans quelques cas, plus rien 
n’indique maintenant l’emplacement du bras qui s’y trouvait 
antérieurement. 

La fig. 26 montre des dessins de cette série faits 75 jours après 
l’amputation, et la comparaison avec la fig. 22 illustrera mieux que 
toute explication verbale la différence d’évolution des régénérats 
pour des individus de même espèce, amputés à la même époque 
de l’année, dessinés le même nombre de jours après l’amputation 
et qui n’ont entre eux d’autre différence que celle consistant 
dans le niveau plus ou moins proximal de résection du plexus. 
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Dessins des deux pattes de 9 individus de la série A IV 75 jours après 
l’amputation et la résection du plexus. 


b) Série A /F bg. — 15 T. cristatus. Ablation du plexus près de 
son origine, amputations à ras de l’épaule, le 17 juillet 1923. 

20 jours après l’amputation, l’épaule du côté témoin présente 
un bourgeon bien visible; 30 jours après, une petite main ayant déjà 
les doigts bien indiqués apparaît au bout d’un régénérât long de 
quelques millimètres, chez tous les individus. C’est à ce moment 
seulement, 50 jours après l’amputation, qu’un bourgeon de régé¬ 
nération est visible à gauche chez 3 Tritons; 10 jours plus tard, 
la régénération débute chez deux autres individus; les 10 indi¬ 
vidus restants ne présentèrent, dans la suite, aucune trace de régé¬ 
nération du côté opéré. A l’heure actuelle, trois ans après l’am¬ 
putation, remplacement de l’ancien bras est entièrement cicatrisé 
et pigmenté chez les six individus qui vivent encore. 

En résumé, sur 28 individus qui avaient subi l’extraction complète 
du plexus brachial, mais dont les pattes antérieures avaient été 
amputées de façon à ne laisser subsister que la tête articulaire de 
l’humérus, quatre individus commencèrent à régénérer du côté 
opéré, 50 jours après l’amputation, présentant ainsi un retard 
minimum de 30 à 35 jours par rapport au côté témoin; puis du 
50“^® au 60°^® jour, le phénomène apparut chez cinq autres indi¬ 
vidus; enfin, 60 à 65 jours après l’amputation, quatre autres 
individus régénérèrent à leur tour. 15 individus sur 28 se sont 
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révélés incapables de toute poussée régénérative du côté où le 
plexus brachial avait été si radicalement supprimé. 

B. Opérations sur les pattes postérieures. 

Bien que les travaux de Hines et de Walter aient porté unique¬ 
ment sur les pattes postérieures, et que ces deux auteurs aient 
conclu à une action du système nerveux sur la régénération de ces 
membres, j’ai cru néanmoins utile de refaire les expériences de 
mes devanciers avec une méthode opératoire précise, dans le but 
surtout de constituer une expérience préliminaire devant servir de 
base pour des recherches ultérieures plus approfondies. 

Deux séries d’expériences seulement ont été faites sur les pattes 
postérieures, le niveau de section des nerfs étant, soit a J, soit c dy 
tandis que le niveau d’amputation, lui, était invariable et portait 
sur la région A B du zeugopode. Dans les deux cas, l’asepsie 
a été nécessaire pour éviter les infections, qui, sans cela, sont 
particulièrement fréquentes après les opérations portant sur le 
plexus crural. 

§ 6. Série A V, Résection d^un tronçon médian du plexus cruraly 
amputations dans le zeugopode (A B), 

La fig. 27 montre que le niveau de section des nerfs du plexus 
crural est situé approximativement à mi-chemin entre la colonne 
vertébrale et la naissance de la cuisse. Quant au niveau d’ampu¬ 
tation, il correspond très exactement au niveau similaire des pattes 
antérieures, c’est-à-dire qu’il est situé directement au-dessus du 
tarse et l’amputation enlève seulement les deux têtes articulaires 
du tibia et du péroné. 

La méthode opératoire employée ici, bien que n’étant pas stricte¬ 
ment la méthode B, s’en rapproche beaucoup. Les 16 T. cristatuSy 
de cette série subissent l’opération et les amputations, le 9 sep¬ 
tembre 1922. 

La régénération des pattes postérieures se fait un peu plus lente¬ 
ment que celle des pattes antérieures: 30 jours après l’amputation, 
six individus seulement témoignent d’une régénération macrosco¬ 
piquement visible du côté des pattes témoins et ce n’est que 10 jours 
après que tous les individus possèdent un bourgeon de régénération, 
du côté où les pattes ont été simplement sectionnées. La comparai- 
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son avec d’autres individus amputés des pattes antérieures montre 
que ce n’est pas la saison seule qui agit comme facteur de ralentis¬ 
sement de la régénération, celle-ci étant encore très rapide pen- 



Schéma des données opératoires de la série A V. 

dant les mois de septembre et d’octobre, mais qu’il y a là une 
différence essentielle entre les membres antérieurs et postérieurs. 
55 jours après l’amputation, les régénérats des pattes témoins 
montrent des sillons plus ou moins prononcés qui indiquent l’em¬ 
placement des futurs doigts; 20 jours plus tard, les doigts sont très 
bien différenciés et commencent à s’isoler en sortant de la masse 
commune du régénérât. Trois mois après l’amputation, la régéné¬ 
ration peut être considérée comme pratiquement terminée, les 
quatre ou cinq doigts sont bien formés et déjà fortement pig¬ 
mentés. 

Du côté des pattes gauches, privées d’innervation, on remarque 
les mêmes phénomènes que ceux qui ont été décrits pour les pattes 
antérieures. Bien que l’épaiseur de la patte postérieure soit beau¬ 
coup plus considérable que celle de la patte antérieure, l’établis¬ 
sement de la cicatrice ne prend guère plus de temps. 35 à 40 jours 
après l’amputation, toutes les pattes opérées de cette série présen- 
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tent une surface d’amputation, recouverte d’un tissu cicatriciel, 
qui ne diffère de celui de la patte antérieure que par quelques rides 
disposées radiairement et convergeant toutes vers le centre. A 
partir de ce moment, le comportement ultérieur des pattes opérées 
diffère d’un individu à l’autre. Chez les uns (10 individus), la 
petite zone centrale de tissu cicatriciel encore jeune se transforme 
peu à peu en un épiderme d’aspect normal; deux mois après l’opé¬ 
ration, la surface d’amputation est absolument plane et recouverte 
d’un tissu dur et entièrement pigmenté. Chez les autres (6 indi¬ 
vidus) la petite zone centrale ne disparaît pas; elle perd son carac¬ 
tère presque embryonnaire, acquiert une pigmentation plus 
sombre, mais reste mince, lisse et brillante. 

65 jours après l’amputation, un premier individu, 10 jours après, 
trois autres, enfin, 80 jours après l’amputation, les deux derniers 
individus présentent, du côté opéré, des bourgeons de régénération 
qui finissent par évoluer normalement. 

§ 7. Série A VL Résection d’un tronçon proximal du plexus 
crural^ amputations dans le zeugopode (AB). 

La fig. 28 montre que le niveau c de la section proximale des 
branches du plexus passe, comme pour les séries correspondantes 
des pattes antérieures, au ras des quatre ganglions spinaux, dont la 
recherche est particulièrement délicate surtout pour le 1®^ et le 
Il va sans dire qu’ici la méthode B est de rigueur, l’ouverture 
atteignant facilement 2 cm. de longueur. L’extraction du plexus se 
fait alors sur une longueur de 5 à 8”^”^. Les amputations sont les 
mêmes que dans la série précédente. 

L’ablation du plexus des 14 T. cristatus, de cette série, ainsi que 
l’amputation bilatérale, sont pratiquées le 13 septembre 1922. 

Le comportement des pattes témoins est identique à celui des 
pattes droites de la série précédente: 30 à 40 jours après l’amputa¬ 
tion, apparaît le bourgeon de régénération qui continue à évoluer 
normalement. 

Les pattes opérées sont, en ce moment, recouvertes d’un tissu 
cicatriciel qui n’a, cependant, encore rien de définitif. Cet état de 
cicatrice pigmentée, mais à aspect jeune et poli, persiste chez trois 
individus. Les 11 autres individus présentent, deux mois après 
l’amputation, des surfaces cicatricielles définitivement fermées et 
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Schéma des données opératoires de la série A VL 

complètement noires. 85 jours après l’amputation, un jeune bour¬ 
geon de régénération devient visible chez l’un des individus à 
cicatrice lisse et polie, 10 jours plus tard, chez les deux autres. 
La suite des phénomènes régénératifs dans ces individus ne pré¬ 
sente désormais plus rien de particulier. 

Des résultats des deux séries précédentes, il ressort d’emblée 
qu’il n’y a aucune différence essentielle dans le comportement des 
pattes postérieures par comparaison avec ce qui se passe pour les 
pattes antérieures. Sur les 16 individus de la série, à niveau 
de section a 6, six ont commencé à régénérer après un retard 
moyen de 75 jours (minimum 65 jours), par rapport à la patte 
témoin. 

Sur 14 individus de la série, où les pattes ont été amputées 
au même niveau, mais dans lesquels les nerfs ont été sectionnés 
suivant la ligne plus proximale crf, le retard dans le début de la 
régénération du côté opéré s’accroît et atteint un minimum de 
85 à 95 jours. Dans les deux séries, 21 individus sur 30 n’ont été 
le siège d’aucune régénération pendant toute la durée de l’expé¬ 
rience, c’est-à-dire pendant quatre mois. 
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§ 8. Récapitulation. 

De l’ensemble des expériences rapportées dans ce chapitre, dans 
lesquelles il était pratiqué d’un côté, et simultanément, l’amputa¬ 
tion et la résection du plexus nerveux correspondant, tandis que 
l’autre côté subissait une amputation simple et symétrique et 
servait de témoin, il se dégage un premier fait extrêmement impor¬ 
tant et net, celui d’une inhibition temporaire ou définitive du powoir 
régénérateur du côté prwé d'innervation. 

Il suffît de jeter un coup d’œil sur le tableau récapitulatif pour 
constater que les 276 individus en expérience ont présenté, sans 
exception, une régénération normale du côté témoin, tandis que la 
régénération n’a commencé, du côté privé d’innervation, qu’avec 
un retard variable, mais toujours net par rapport au côté témoin. 
Il y a donc, sous l’influence de la suppression des branches du 
plexus innervant les pattes antérieures ou postérieures, un arrêt 
du pouvoir régénérateur. Cet arrêt se montre définitif dans 146 in¬ 
dividus, soit 52,9 %, tandis que les autres manifestent plus ou 
moins tardivement une reprise du pouvoir régénérateur. L’écart 
entre la patte témoin et la patte opérée est toujours tel que la pre¬ 
mière présente un régénérât avancé, avec des doigts déjà différen¬ 
ciés ou en voie de formation, lorsque la patte opérée montre les 
premiers indices d’un début de régénération. Il est donc évident que 
l’interruption globale de l’innervation supprime, au moins tempo¬ 
rairement, une des conditions essentielles de la régénération nor¬ 
male. 

Lorsque, d’autre part, on compare d’une série à l’autre, la valeur 
du retard manifesté par la patte opérée dans la reprise de son 
pouvoir régénérateur, on voit que celui-ci est très variable, allant 
depuis un minimum de 15 à 20 jours jusqu’à un maximum de 80. 

De même, le pourcentage des animaux qui, du côté privé d’inner¬ 
vation, manifestent une perte définitive du pouvoir régénérateur, 
est très variable d’une série à l’autre. 

Pour comprendre ces différences, il faut tenir compte de trois 
éléments: la saison, le niveau d’amputation de la patte et le niveau 
de résection du plexus nerveux. 

a) Influence de la saison. Il est bien connu que la vitesse de régé¬ 
nération et, par suite, le temps nécessaire à l’apparition du bourgeon 
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de régénération, varient avec la saison. C’est au mois de juillet- 
août, que cette vitesse est la plus grande, en janvier, qu’elle est la 
plus réduite. L’examen du temps que mettent les pattes témoins à 
présenter un début visible de régénération, suivant les mois de 
l’année, mettra en évidence, dans toute sa simplicité, cette relation. 


Amputation 

Nombre 

Début de la 

en 

d’animaux 

régénération 

Janvier .... 

21 

40 à 50 jours 

Avril-juin . . . 

56 

30 jours 

Juillet-août . . 

154 

15 à 20 jours 


Si maintenant l’on examine, dans des séries comparables — par 
exemple, amputations suivant A B et résection du plexus suivant 
a è et a’ b\ — les résultats obtenus du côté opéré, en fonction 
de la saison, on voit qu’en valeur absolue la reprise du pouvoir 
régénérateur se fait plus tôt en été qu’en hiver, mais l’écart entre les 
dates où la régénération débute du côté témoin et du côté privé 
d’innervation varie aussi, bien que faiblement, dans le même sens. 

Ainsi en jéTnvier (série A I), les pattes privées d’innervation ne 
com.mencent à régénérer qu’au bout de 110 jours, les pattes ténioins 
ayant présenté les débuts des phénomènes régénératifs au bout de 
40 à 50 jours. Par contre, en août, le côté opéré régénère déjà au 
bout de 60 à 65 jours; mais il faut tenir compte du fait que le côté 
témoin a commencé à régénérer déjà au bout de 15 à 20 jours. 
L’écart entre le début du processus dans la patte témoin et dans 
la patte opérée, se montre être de 70 jours en janvier, de 50 à 60 
jours en août. 

Il y a donc une légère diminution de la durée d’inhibition de la 
régénération du côté privé d’innervation pendant l’été, mais, à 
toutes les époques de l’année, le phénomène essentiel, celui d’une 
action inhibitrice par suppression d’innervation, se montre constant. 

b) Influence du nweau d"amputation. J’ai indiqué que les am¬ 
putations ont été faites, sujvant les séries, à 4 niveaux diffé¬ 
rents qui, en allant du plus distal au plus proximal, ont été désignés 
par les lettres A B (au-dessus du carpe), C D (au-dessous du coude), 
E F (au-dessus du coude) et G H (auras de l’épaule). (Voirfig. 4, p.41). 

Or, il se trouve que si l’on compare les résultats de ces diffé¬ 
rentes catégories d’amputations, pour une même saison et un 
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même niveau de résection du plexus, on constate que la durée 
d’inhibition de la régénération du côté sans nerfs est d’autant plus 
grande que le niveau d’amputation est plus distal, c’est-à-dire plus 
éloigné du point où les nerfs ont été interrompus. 



Nombre 

Valeur 

Nombre d’absences 

Saison 

d’individus 

du 

définitives 



retard 

de régénération 

1° Amputations suivant A B : 



Janvier . . 

. . . 21 

70 jours 

7 individus 

Avril . . . 

. . . 8 

55 » 

3 » 

» ... 

. . . 10 

60 .. 

7 » 

» ... 

. . . 12 

60 » 

12 » 

Juin .* . . 

. . . 13 

45 » 

5 • » 

Août . . . 

. . . 6 

50 à 60 

jours 0 » 

» ... 

. . . 11 

45 à 50 

» 6 » 

2^ Amputations suivant C D : 



Août . . . 

. . . 12 

35 à 40 

» 9 » 

3® Amputations suivant E F : 



Août . . . 

. . . 27 

20 à 30 

» 3 » 

40 Amputations suivant G H: 



Août . . . 

... 30 

15 à 25 

» 2 » 


Si, pour éviter toute action perturbatrice de la saison, on ne 
compare que des séries pratiquées en août, on voit nettement que 
le retard décroît, à mesure que les amputations se rapprochent 
de l’épaule. 


Niveau AB. retard de 45 à 60 jours 

» CD. » » 35 à 40 » 

» EF. » » 20 à 30 » 

)) GH . » » 15 à 25 » 


c) Influence du niveau de résection du plexus. Ainsi que je l’ai 
indiqué, le plexus a été réséqué suivant deux longueurs: l’une com¬ 
prise entre le niveau a’ è’ et a 6, l’autre qui enlève plus complète¬ 
ment le plexus, du côté proximal, entre a’ et c d. 
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Or, iJ se trouve que, pour un même niveau d’amputation, le retard 
à la régénération est d’autant plus grand que le plexus a été coupé 
plus loin de la surface qui doit régénérer. 

Examinons d’abord les résultats des amputations faites suivant 
le niveau constant A B, accompagnées d’une résection du plexus 
suivant a 6 ou c d. 


Résection du plexus suivant a b : 




Saison 

Nombre 

d’individus 

Retard 

Absences de 
régénération 

Janvier . . . 

21 

70 

jours 

7 individus 

Avril .... 

8 

55 

» 

3 

» .... 

10 

60 

» 

7 » 

» .... 

12 

— 


12 » 

J uin .... 

13 

45 

)) 

5 » 

Août .... 

6 50 

à 60 

)) 

0 

» .... 

11 45 

à 50 

» 

6 » 

2^ Résection du plexus suivant c d. 




Saison 

Nombre 

d’individus 

Retard 

Absences de 
régénération 

Mai .... 

9 

75 

» 

8 

Juin .... 

4 

— 


4 » 

Juillet. . . . 

15 

80 

)) 

13 

Août .... 

12 70 

à 80 

» 

10 

» .... 

13 

80 

» 

8 » 

» .... 

15 70 

à 75 

» 

13 


On voit qu’à une même saison, en août, par exemple, pour une j'* 
même surface d’amputation A B, la régénération réapparaît au j 
bout de 45 à 60 jours si le plexus a été coupé distalement suivant ‘j 
a à, au bout de 70 à 80 jours si le plexus a été sectionné plus proxi- * 
malement, suivant c d. . 

De même, à l’époque moyenne avril-juin, le retard est de 45 à | 
60 jours après la section a à et de 75 jours après la section suivant 
c d. 

Cette relation se vérifie si l’on examine les opérations où les 
amputations ont été faites plus proximalement, suivant les niveaux 
E F ou G H. 
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Saison Nombre Retard 


Absences de 
régénération 


d’individus 


lo Résection du plexus suivant a b. 

Août (EF).. 27 20 à 30 jours 

» (GH). . 30 15 à 20 » 


3 individus 
2 » 


2® Résection du plexus suivant c d. 

Août. 13 30 à 40 » 

Juillet. 15 30 à 40 » 


5 

10 


» 


)) 


En une même saison, pour une amputatiou proximale, le retard 
est de 15 à 30 jours si les nerfs ont été réséqués à partir du niveau 
a b, de 30 à 40 jours s’ils ont été sectionnés à partir du niveau plus 
éloigné c d. 

On voit, en groupant les résultats obtenus suivant le niveau 
d’amputation pour une même section nerveuse, et suivant le niveau 
de section nerveuse pour un même plan d’amputation, que le 
temps que la patte opérée met à récupérer son pouvoir régénéra¬ 
teur est d’autant plus grand que l’amputation a été faite plus 
distalement et la section nerveuse plus proximalement. Autrement 
dit, la valeur de ce retard augmente avec la distance entre le 
niveau de régénération de la patte et celui à partir duquel l’inner¬ 
vation a été interrompue. 

L’hypothèse la plus simple pour expliquer cette relation consiste 
à supposer que le pouvoir régénérateur n’est récupéré qu’après 
que les nerfs sectionnés ont réussi, par la régénération propre de 
leurs axones, à atteindre la surface qui doit régénérer. 

Or, il est évident que ce rétablissement de l’innervation se fera 
d’autant plus vite que la distance entre les bouts coupés du plexus 
et la surface d’amputation sera plus petite. La vitesse de régénéra¬ 
tion des axones devant elle-même varier avec la saison, le retour 
à l’état de l’innervation devra se faire un peu plus vite — toutes 
choses égales d’ailleurs — en été qu’en hiver. 

C’est l’hypothèse que j’adopterai provisoirement, me réservant 
de la discuter plus à fond lorsque je parlerai des vérifications anato¬ 
miques effectuées sur les animaux ayant, ou non, récupéré leur 
pouvoir régénérateur. C’est à ce moment également que j’indi¬ 
querai comment on peut interpréter les pourcentages, si variables, 
des animaux chez lesquels la régénération a été définitivement 
inhibée du côté privé d’innervation. 

Rev. Suisse de Zool. T. 33. 1926. 
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CHAPITRE II. 

Le traumatisme opératoire peut-il inhiber la régénération? 

Le résultat observé dans les expériences précédentes (inhibition 
au moins temporaire de la régénération après résection du plexus) 
est si constant, et si nettement en relation avec les niveaux où les 
nerfs ont été sectionnés, qu’il ne peut guère y avoir de doute que 
c’est bien l’interruption de l’innervation qui a supprimé la mise 
en train de la régénération. Cependant, comme, à la suite d’expé¬ 
riences similaires, Goldfarb a été conduit à mettre les résultats 
de ce genre sur le compte du traumatisme opératoire, et comme 
cette interprétation de Goldfarb n’a jamais été soumise à une 
vérification expérimentale ni même à une critique systématique, 
il m’a paru nécessaire, au moyen d’expériences de contrôle, de re¬ 
chercher si le traumatisme opératoire peut, à lui seul, influer d’une 
façon sensible sur la régénération. 

Les arguments invoqués er faveur d’une action inhibitrice du 
traumatisme sont de deux ordres. 

§ 1. Hypothèses de Goldfarb de Hines. 

L’intervention chirurgicale trouble l’organisme du Triton à 
un tel point que les phénomènes régénératifs ne peuvent avoir lieu 
ou ne commencent que lorsque l’organisme est complètement 
rétabli de la perturbation déterminée dans l’économie générale. 
(Hypothèse définitive de Goldfarb). 

2^ Les troubles vasculaires directs, dûs à des sections inévitables 
de vaisseaux sanguins pendant l’opération, empêchent le membre 
ainsi atteint de régénérer (Hypothèse de travail de Hines). 

I. Goldfarb a observé sur Diemyctilus oiridescens^ après section 
des nerfs, des cas de non régénération. Pour lui, ils ne sont pas dus 
à une suppression de l’innervation, mais constituent des manifes¬ 
tations secondaires de troubles généraux de l’organisme, consécutifs 
à l’intervention opératoire. Goidfarb pour étayer sa thèse qui, 
il faut bien le dire, ne découle pas directement des faits expéri¬ 
mentaux qu’il a observés, fait appel aux travaux de Morgan et 
Dawis sur la régénération de la queue du têtard, ainsi qu’à ceux 
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de Tornier sur la patte du Triton. Ces auteurs ont pu, comme on 
le sait, empêcher la régénération de la queue ou des membres en 
pratiquant des amputations compliquées (Tornier), ou en sup¬ 
primant d’autres parties que du tissu nerveux (corde dorsale de 
la queue des têtards, Morgan et Dawis). 

Dans son deuxième travail, Goldfarb (1911) conclut qu’un 
animal qui régénère rapidement et complètement peut en être 
empêché par les procédés suivants: 

a) par amputation à un niveau spécial (en dessous du genou 
pour le Triton américain); 

b) par une opération qui occasionne un conflit des tissus (corde 
dorsale de la queue du têtard, moelle épinière de la queue du 
Triton, etc.); 

c) par établissement d’un traumatisme suffisamment grave pour 
amoindrir la vitalité de l’organisme. La blessure peut atteindre la 
région amputée ou toute autre région du corps. Dans ce cas, 
la régénération peut être complètement ou partiellement inhibée 
ou, au contraire, se faire normalement. 

Il en résulte « qu’un organe ne peut être amené à régénérer par 
le seul stimulus nerveux et qu’il ne peut en être empêché si ce sti¬ 
mulus fait défaut; d’autre part il n’existe pas de rapport immédiat 
entre la régénération insuffisante et l’innervation inadéquate ». Et 
enfin « ce qui met un organe en état de faire proliférer ses cellules 
et force ces dernières à se différencier en organes et complexes 
d’organes est indépendant d’un stimulus venant du système ner¬ 
veux central ou transmis par ce dernier ». 

Si j’ai fait cette citation un peu longue, c’était pour montrer 
combien peu précise est la théorie de Goldfarb, malgré certains 
points fondamentaux, certainement exacts, à propos de l’inner¬ 
vation inadéquate et de la régénération insuffisante que je relèverai 
encore dans la suite. Des trois catégories de faits avancés par 
Goldfarb, on peut éliminer d’emblée les points a et b, 

a) Il est malheureux pour le travail de Goldfarb que le Triton 
américain ne présente pas de régénération si on l’ampute au-dessous 
du genou. Cette complication, fâcheuse en effet, n’existe pas chez 
les Tritons d’Europe et les milliers d’individus que j’ai observés 
en plus de 4 ans ont toujours, et sans aucune exception, régénéré 
leurs membres antérieurs ou postérieurs, quel que soit le niveau 
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d’amputation choisi, si je ne les en empêchais pas par un artifice 
expérimental défini. 

b) Les traumatismes infligés directement aux membres que l’on 
désire faire régénérer, et qui sont pratiqués aux niveaux mêmes 
d’amputation des membres (« conflit de tissus »), comme cela avait 
été fait par Tornier et d’autres, ne peuvent être pris en considé¬ 
ration ici, parce qu’ils ont trait à un tout autre ordre de phéno¬ 
mènes. 

Je ne retiendrai pour la discussion ultérieure que le point c où 
Goldfarb prétend qu’une blessure infligée à une région quelconque 
du corps peut être une cause suffisante pour inhiber partiellement 
ou complètement la régénération d’un membre. 

II. Il nous reste à examiner une deuxième question soulevée et, 
du reste, pratiquement résolue par Hines qui voulait rechercher 
si ce n’était pas aux vaisseaux sanguins, involontairement blessés 
pendant l’opération, que devaient être attribués les effets observés 
après section des nerfs. En fait, l’hypothèse de Hines se confond 
avec celle de Goldfarb, la section des vaisseaux rentrant dans la 
catégorie des traumatismes opératoires. Les conclusions qui seront 
à tirer de la discussion qui suit s’appliqueront ainsi directement 
à l’hypothèse de Hines. 

§ 2. Critique de ces hypothèses. 

Le problème, tel que Goldfarb l’a posé,se présente sous une forme 
beaucoup trop complexe. Dans un travail qui doit établir l’action 
du système nerveux sur les processus régénératifs, il n’importe 
pas de connaître les différentes façons par lesquelles on peut em¬ 
pêcher ces processus de se produire. Ce qui est important, c’est 
d’établir si les phénomènes, observés consécutivement à la sup¬ 
pression de telle ou telle partie du système nerveux, sont imputables 
à cette intervention ou si, au contraire, il faut les attribuer aux 
traumatismes opératoires inévitables. 

Pour répondre par l’affirmative à l’hypothèse d’une action du 
traumatisme sur la régénération, il faudrait que les résultats obser¬ 
vés après les opérations en question satisfassent à deux conditions : 

L’action du traumatisme doit se manifester sur l’ensemble 
de l’organisme. 
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2® Le traumatisme étant toujours le même les effets obser¬ 
vés doivent être du même ordre d’intensité, c’est-à-dire uniformes. 

En ce qui concerne la première condition, on ne saurait, en 
effet, concevoir une action du traumatisme que dans le cas où 
celui-ci se manifesterait par des troubles généraux de tout l’orga¬ 
nisme. Il serait vraiment par trop simpliste d’admettre que le fait 
d’avoir pratiqué une incision dans la région sous-scapulaire gauche 
ne manifeste son action, s’il y en a une, que sur le bras gauche et 
non en même temps sur le côté témoin. Si ces troubles devaient 
inhiber ou fortement retarder les phénomènes régénératifs, les 
effets devraient certainement retentir sur la régénération des deux 
membres amputés. 

Les troubles post-opératoires sont un fait que j’ai observé maintes 
fois à la suite d’opérations dont il sera question dans un autre 
travail. Dans ces cas (ablations de l’encéphale ou de la moelle 
épinière sur de larges étendues), la diminution de vitalité de 
l’organisme est telle que toutes les fonctions se trouvent ralenties. 
Mais, même dans ces cas, les troubles post-opératoires se 
manifestent seulement sous forme d’un simple ralentissement 
général des phénomènes régénératifs et, dans aucun cas, le 
traumatisme à lui seul n’est suffisant pour inhiber complètement 
la régénération. 

Un semblable ralentissement général des phénomènes régénéra¬ 
tifs, d’ailleurs toujours très faible, ne saurait être incriminé comme 
cause d’erreur à l’occasion de mes recherches, en raison du fait que 
j’ai toujours eu, pour chaque individu, une expérience témoin cons¬ 
tituée par la régénération de la patte droite dont l’innervation avait 
été laissée intacte. Ceci m’a toujours permis d’observer les différences 
de régénération entre les deux côtés et d’établir, dans chaque cas 
pris isolément, la part des troubles généraux post-opératoires et la 
part directement attribuable à l’action du système nerveux. La 
question se ramène à un facteur de même ordre que le facteur 
« saison » dont il avait été possible, dans le précédent chapitre, de 
discriminer l’action perturbante. 

Les opérations des séries AI à A III sont cependant des inter¬ 
ventions si banales, la guérison des blessures est si rapide, que, dans 

^ A condition toutefois que l’expérimentateur soit réellement maître de 
l’opération qu’il veut effectuer. 
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tous les cas, les troubles traumatiques sont absolument insigni¬ 
fiants et indécelables quant à leur action sur la régénération. 

Des séries d’animaux utilisés pour d’autres buts, chez lesquels 
les amputations furent pratiquées sans autre intervention, 
ont toujours, pour les mêmes saisons de l’année, montré une 
vitesse de régénération parfaitement identique à celle des côtés 
témoins des individus auxquels les nerfs avaient été réséqués. 

Pour les séries A IV à A VI, la question se présente déjà diffé¬ 
remment et l’intervention chirurgicale offre un caractère de gravité 
qui ne permet pas d’éliminer, a priori^ l’hypothèse d’une action 
possible du traumatisme opératoire. Le comportement aberrant 
des individus de ces séries semble confirmer à première vue cette 
manière de voir. 

Une série d’opérations ayant pour seul but d’étudier l’influence 
du traumatisme sur la régénération des pattes a été entreprise. 

§ 3. Série T. Vérification expérimentale de Vaction des traumatismes 

opératoires, 

17 Triton cristatus. Opération témoin et amputations bilatérales 
des pattes antérieures, dans le zeugopode, suivant A B, en juillet 
et août 1922. 

La méthode opératoire utilisée ici est identique à celle pratiquée 
dans les séries A IV à A VI (méthode B). Seulement l’ouverture 
est plus large, toute la région des vertèbres cervico-dorsales, corres¬ 
pondant aux nerfs rachidiens I à VI, étant mise à nu. Le plexus 
brachial gauche est préparé dans toute son étendue, ainsi que les 
trois ganglions spinaux et le cordon gauche du grand sympathique; 
j’ai cependant eu soin de ne léser aucune de ces parties. 

La lésion opératoire infligée ici est donc incomparablement plus 
étendue que celle nécessitée par la simple résection du plexus 
brachial. Cependant, malgré cette très grave intervention, compor¬ 
tant la section de trois côtes, d’apophyses traverses et de nombreux 
muscles, l’apparition du bourgeon de régénération se trouve être 
retardée de 5 jours à peine pour 4 individus, dont la guérison avait 
été un peu plus longue, et ceci pour les deux pattes identique¬ 
ment, tandis que la majorité des individus (13) présentent déjà, 
20 jours après l’amputation, des bourgeons de régénération très 
nets des deux côtés. 
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La fig. 29 montre l’état de régénération des deux pattes anté¬ 
rieures de 8 de ces individus, 105 jours après l’amputation, et l’on 
peut constater la parfaite similitude dans la vitesse de régénération 
des deux pattes de chaque animal. 



Dessins des deux pattes de 8 individus de la série T, 105 jours après l’opération 
de contrôle et l’amputation. 


Il ressort de cette série d’expériences et de ce qui vient d’être 
dit plus haut, que l’intervention chirurgicale, même grave, n’a 
pratiquement aucune action sur la vitesse de régénération. 

2® Goldfarb qui s’est efforcé de déterminer, par voie expérimen¬ 
tale, l’action des différents traumatismes sur la régénération, et 
cela avec un succès très douteux, n’a même pas songé à la deuxième 
condition, énoncée plus haut, à mon avis la plus importante, d’après 
laquelle un même traumatisme, s’il était efficace, devrait exercer 
une action définie, mesurable et pratiquement uniforme. 

Or, ce n’est pas ce que l’on constate dans les expériences que j’ai 
rapportées. Pour les séries AI à A III, le traumatisme très banal 
est toujours le même et cependant nous remarquons des variations 
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dans l’époque du début de régénération du côté opéré, allant de 
35 à 110 jours. 

Le traumatisme plus grave, réalisé dans les séries A IV à A VI, 
n’est pas corrélatif d’une action uniforme sur le processus régéné- 
ratif des deux pattes, la patte témoin commençant toujours à régé¬ 
nérer dans le temps requis, tandis que la patte opérée présente des 
retards, dans le début de régénération, qui varient de 45 à 105 
jours. 

L'incompatibilité des résultats observés avec les exigences de la 
théorie, ainsi que la constatation directe de l’action négligeable 
des traumatismes effectués dans mes opérations, m’autorisent à 
écarter d’une façon définitive l’hypothèse de Goldfarb. 

§ 4. Influence des traumatismes (vasculaires. 

Hines a fait des expériences pour rechercher si la section de 
l’artère fémorale avait une influence sur la régénération de la patte 
postérieure. Toujours, la régénération de la patte opérée s’est faite 
normalement et avec la même vitesse que chez les animaux témoins. 
Hines conclut lui-même que la section de l’artère fémorale n’est 
pas de nature à résoudre le problème de l’influence de la vasculari¬ 
sation sur les membres en régénération, la circulation pouvant 
être assurée par des vaisseaux collatéraux. 

J’ai également recherché si les lésions d’artères importantes 
pouvaient inhiber ou retarder la régénération et, dans ce but, 
j’ai non seulement sectionné, mais encore réséqué, sur une longueur 
de 3 à 5"^^, l’artère sous-clavière qui fournit presque toute la 
vascularisation du membre antérieur. C’était dans les séries AIIa 4 , 
A II Ô 3 et A III fci que cette intervention fut pratiquée en plus de 
l’opération nerveuse ordinaire. 

Après cette intervention, deux cas se sont présentés: ou bien, le 
membre privé à la fois de son innervation et de sa vascularisation 
était envahi par des moisissures et subissait une transformation 
nécrotique que seule une amputation proximale permettait d’éviter; 
ou bien, le membre supportait parfaitement cette très grave inter¬ 
vention et ne montrait rien de particulier. Quant à l’influence de 
ces résections d’artères sur la régénération, elle s’est révélée dans 
les deux cas inexistante ou tout à fait insignifiante. Je dois en 
conclure, comme Hines, que la vascularisation collatérale suffit 
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pour amener à la surface d’amputation les matériaux indispen¬ 
sables à l’édification de la partie amputée. 

En soi, la question présente peu d’intérêt; il est évident qu’un 
membre complètement privé de toute vascularisation ne peut 
continuer à vivre et, partant, ne peut régénérer. Le problème 
change d’aspect si l’on envisage l’hypothèse de troubles vasculaires 
consécutifs à la suppression de l’innervation. Mais cette question ne 
pourra être discutée avec fruit que lorsqu’on aura établi quel est 
le mécanisme de l’action des nerfs sur la régénération. 

En tous cas, l’inhibition de la régénération des pattes après 
résection du plexus, ne peut être mise sur le compte ni d’une modifi¬ 
cation générale consécutive au traumatisme, ni d’une lésion locale 
des muscles ou des vaisseaux de la région. Cette conclusion n’est 
naturellement valable que pour les cas d’opérations — et c’est celui 
dans lequel je me suis toujours tenu, — faites proprement, sinon 
toujours aseptiquement, et aboutissant à une bonne cicatrisation. 


CHAPITRE III. 

Suppression de l’innervation et amputation retardée des pattes. 

J’ai montré, dans les conclusions du premier chapitre, comment le 
temps plus ou moins long, au bout duquel la patte privée d’inner¬ 
vation pouvait récupérer son pouvoir régénérateur, dépendait de la 
distance entre le niveau d’amputation et celui de la section des nerfs. 
J’ai été conduit à formuler l’hypothèse que la reprise de la régéné¬ 
ration était alors conditionnée par la régénération propre des nerfs, 
celle-ci nécessitant un temps d’autant plus long que la distance à 
parcourir était plus grande. 

On peut penser que, si l’on ne pratique l’amputation qu’un certain 
temps après la section nerveuse, les nerfs ont dû, entre temps, 
commencer à régénérer, de telle sorte que la récupération du pouvoir 
régénérateur doit être d’autant plus rapide que l’amputation est 
pratiquée plus longtemps après la résection du plexus. 

C’est à la vérification de cette hypothèse qu’ont été consacrées les 
expériences que je vais exposer. Celles-ci ont consisté à amputer les 
pattes à des intervalles variés après l’opération effectuée sur les 
nerfs. C’est là une méthode nouvelle qui, je crois, n’a encore été 
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utilisée par personne. Elle a l’avantage de laisser à l’action hypothé¬ 
tique du traumatisme le temps de disparaître et permet de saisir, 
avec plus de précision encore, la relation entre la présence des 
nerfs et la régénération des pattes. 

La méthode opératoire fut la même que celle déjà décrite pour 
les séries A ^ (méthodes A ou B); le niveau proximal de section des 
nerfs était soit a à, soit c d et, dans les deux cas, les trois nerfs du 
plexus brachial étaient toujours réséqués plus distalement encore en 
a’ b\ L’amputation bilatérale a porté soit sur la région distale du 
zeugopode (niveau A B), soit sur la région médiane ou proximale du 
stylopode (niveau G H). Mais, tandis que dans les expériences 
relatées jusqu’ici l’amputation des pattes avait été simultanée 
avec la section ou la résection des nerfs, dans les séries qui vont 
suivre l’amputation bilatérale n’est pratiquée qu’à des intervalles 
variant entre 10 et 100 jours après l’opération nerveuse. 

Le groupement des nombreuses séries opératoires qui suivent 
est fait de façon à ce que, pour des niveaux constants d’amputation 
des pattes et de résection des nerfs, les dates d’amputation soient 
variables. A ce point de vue, je distingue quatre grandes séries: 

a) Série B 1. Résection du plexus brachial suivant ab-a'b\ 

amputations suivant AB retardées de N jours 

b) » B IL Résection du plexus brachial suivant ab-a'b' 

amputations suivant GH retardées de N jours 

c) )) B III. Résection du plexus brachial suivant cd-a'b' 

amputations suivant AB retardées de N jours 

d) » B IV. Résection du plexus brachial suivant cd-a'b' 

amputations suivant GH retardées de N jours 

§ 1. Série B L Résection du plexus brachial suivant ab-a'b', 
amputations suivant AB un nombre variable de jours après la 
suppression de Vinnervation. 

La fig. 13 (p. 53) représente les niveaux d’amputations et de 
sections du plexus pour toutes les séries B L Les amputations, par 
contre, se font 20 jours (série B I a), 30 (série B I à), 40 (série 
B I c), 60 (série B I d) et enfin 100 (série B l e) jours après la résec¬ 
tion du plexus. 

^ Seules les pattes antérieures sont prises en considération dans les séries 
qui suivent. 
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Série 5 / a. 

Résection des nerfs suivant ab-a'h', amputations dans le zeugopode (AB) 
(fig. 13) 20 jours après la suppression de l’innervation. 

a) Série B I — 14 T, alpestris. Ablation du plexus le 17 mai, 
amputations bilatérales le 6 juin 1921 (à ce moment la plaie de 
la région sous-scapulaire est déjà complètement guérie et la cica¬ 
trice pigmentée). 

Du côté témoin, la régénération est générale 25 jours après l’am¬ 
putation et, 10 jours plus tard, quelques jeunes individus montrent 
déjà de larges palettes, avec un très faible début de différenciation 
des doigts. 

Du côté privé d’innervation, on constate, au bout de 35 jours, 
un «début de régénération douteux» pour deux jeunes individus; 
45 jours après l’amputation, sept individus présentent à gauche 
des bourgeons de régénération indiscutables comme cela se voit 
sur six individus de la rangée supérieure de la fig. 30, tandis que 
les régénérats de toutes les pattes témoins présentent déjà des 
doigts en voie de différenciation. 

A cette époque, les sept autres individus, tel l’individu E, ont. 



Fig. 30. 

Dessins des deux pattes de 7 T. alpestris de la série B I «j. rangée: 45 
jours après l’amputation, 65 jours après la résection du plexus; 2“^ rangée: 
mêmes individus 75 jours après l’amputation, 95 jours après la résection du 
plexus. 
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à gauche, une surface d’amputation parfaitement plane, cica¬ 
trisée et pigmentée; ces animaux ne régénérèrent pas dans la 
suite. 

La régénération des sept premiers individus se poursuit inégale¬ 
ment, comme le montrent les dessins faits 75 jours après l’amputa¬ 
tion (rangée inférieure de la fig. 30). La numérotation permet de 
suivre aisément chaque individu. Dans un premier cas, indi¬ 
vidus D, B, G et G, la régénération de la patte primitivement 
privée de son innervation se poursuit normalement et, semble-t-il, 
avec une vitesse plus grande, de sorte que la différence de gran¬ 
deur des deux régénérats est à peine sensible. Dans un deuxième 
cas, non représenté sur le dessin et le cas A, la différence de 
grandeur des régénérats reste constante. Dans un troisième cas, 
tel le Triton F, enfin, le régénérât est comme entravé dans son déve¬ 
loppement par le tissu cicatriciel de la base qui entoure le pédon¬ 
cule de régénération et qui tend à l’étrangler en quelque sorte. 

Dans ce cas, le bourgeon de régénération ne peut plus se déve¬ 
lopper; il s’allonge seulement et donne finalement un régénérât à 
un doigt sans morphologie bien définie. Dans un travail ultérieur, i 
des formations de ce genre seront discutées et étudiées plus à 
fond. 

Quatre mois et demi après l’amputation, aucun changement 
sensible ne peut être constaté dans le comportement des individus 
de cette série, si ce n’est le développement définitif des régénérats i 
considérés. 

b) Série J5 / ag. — 6 Triton cristatus. Résection des nerfs le ; 

19 mai, amputations bilatérales le 8 juin 1921. | 

La régénération du côté des pattes témoins est générale 25 jours | 
après l’amputation; 15 jours plus tard (40 jours après l’amputation), 
les pattes témoins montrent des palettes où des sillons indiquent [ 

la différenciation des doigts (fig. 31). A ce moment seulement, on * 

commence à observer, chez tous les individus, un bourgeon de 
régénération du côté opéré. 

Un mois après, la différence dans la grandeur et le développement |' 
des régénérats des deux côtés se maintient très nettement comme » 
cela ressort de la deuxième rangée de la fig. 31. 

c) Série /? / ag. — 9 Triton cristatus. Résection des nerfs le 
10 août, amputations bilatérales le 30 août 1921. 


I 
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Fig. 31, 

Dessins des deux pattes de 5 T. cristatus de la série B I a^. De rangée hori¬ 
zontale: 40 jours après l’amputation, 60 jours après la résection du plexus; 
2 me rangée: mêmes individus 70 jours après l’amputation, 90 jours après la 
résection du plexus. 


La régénération des pattes témoins débute (été) 20 jours après 
l’amputation. Le développement ultérieur du bourgeon, du cône et 
enfin de la « palette » de régénération se poursuit cependant, avec 
une lenteur déjà plus grande que lors des amputations pratiquées 
au début d’août. 50 jours après l’amputation, à peu près toutes les 
pattes témoins présentent des doigts indiqués ou même nettement 
individualisés. 

C’est à ce moment que la régénération devient visible du côté 
gauche opéré, chez six individus. 10 jours plus tard, deux autres 
individus se mettent à régénérer de ce côté, le dernier individu 
n’ayant présenté aucune régénération pendant plusieurs mois. 



Fig. 32. 

Dessins des deux pattes de 4 T. cristatus de la série B I « 3 , 50 jours après 
l’amputation, 70 jours après la résection du plexus. 
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La fig. 32 montre l’état des régénérats de quatre parmi les neuf 
individus de cette série. Les dessins ayant été faits 50 jours après 
l’amputation, c’est-à-dire 10 jours plus tard que pour la sous-série 
précédente, les pattes témoins présentent, pour un stade d’évolution 
identique des régénérats gauches, des « palettes » plus grandes 
et à différenciation plus avancée que précédemment. La régéné¬ 
ration un peu plus tardive du côté gauche, opéré, est sans doute 
en rapport avec la régénération déjà plus lente à cette époque de 
l’année. 

Résumé: Parmi les 29 individus des trois sous-séries B I a^, 
B I a 2 et B I as, tous ont présenté, du côté droit témoin, un bourgeon 
de régénération au bout de 30 jours au maximum. Du côté gauche, 
où l’innervation avait été supprimée 20 jours avant l’amputation, 
13 ont commencé à régénérer 40 à 45 jours après l’amputation. 
Cette durée s’est élevée à 50 jours pour six animaux et à 60 jours 
pour deux autres Tritons. Par contre, huit seulement n’ont présenté, 
dans la suite, aucune régénération du côté opéré. L’écart moyen 
entre le côté témoin et le côté opéré est de 15 à 25 jours. 

20 Série B I h. 

Résection des nerfs suivant aô-a'ô', amputations dans le zeugopode (AB) 
(fig. 13) 30 jours après la suppression de l’innervation. 

10 Triton cristatus subissent la résection du plexus brachial le 
24 avril et, un mois plus tard, le 24 mai 1921, l’amputation bila¬ 
térale dans la région distale du zeugopode. 

Les pattes témoins montrent toutes un bourgeon de régénération 
bien visible, 25 à 30 jours après l’amputation. Du côté opéré, rien 
n’est encore perceptible, en ce moment, dans la généralité des cas; 
le Triton E, cependant, montre un bourgeon très net. 45 jours après 
l’amputation, les régénérats des pattes témoins sont soit au stade 
de «palette» avec des faibles sillons interdigitaux, soit déjà 
à un stade de différenciation plus avancée. A ce moment, on 
remarque, du côté opéré, de grands bourgeons chez sept autres 
individus. Les deux derniers individus ne révèlent alors aucune 
trace de régénération, mais, tandis que chez l’un d’eux, cas C, la sur¬ 
face d’amputation est lisse et brillante, présage d’une très prochaine 
reprise de la poussée régénératrice, l’autre individu, J, présente, 
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par contre, une surface d’amputation parfaitement plane, cica¬ 
trisée et pigmentée. 

La fig. 33 montre l’état de ces pattes 10 jours plus tard — 55 jours 
après l’amputation. Le dernier individu n’est le siège d’aucune 
régénération jusqu’à la fin de l’expérience. On remarquera combien, 
une fois commencée, la régénération tardive chez les opérés peut 



Fig. 33. 

Dessins des deux pattes de tous les individus de la série Blè. 1^® et 
rangées: 55 jours après l’amputation, 85 jours après la résection des nerfs du 
plexus; 11°^® et IV“® rangées: 85 jours après l’amputation, 115 jours après 
la résection du plexus. 
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devenir rapide, au point que les différences entre les deux côtés 
vont en s’atténuant rapidement. 

Un mois après, un dernier dessin de cette série montre à nouveau 
pour chaque individu (fig. 33, 2“^^ et 4®^® rangées) le degré d’évolu¬ 
tion des pattes en régénération. Le Triton G possède à présent un 
bourgeon nettement visible. Les individus D, E et G présentent 
des évolutions anormales dues au rétrécissement des régénérats du 
côté des pattes opérées par suite de la cicatrice qui a eu le temps 
de s’établir. 

En résumé^ les individus de cette sous-série ont présenté des 
débuts de régénération déjà visibles 45 jours (dans un cas excep¬ 
tionnel, 35 jours) après l’amputation et, ainsi, l’écart entre l’appa¬ 
rition du bourgeon de régénération du côté opéré et du côté 
témoin n’est plus que de 10 à 20 jours. Un seul individu, parmi 
10, n’a été le siège d’aucune régénération pendant toute la durée 
de l’expérience (plusieurs mois). 


3° Série B I c. 

Résection des nerfs suivant ah-a'b\ amputations dans le zeugopode (AB) 
(fig. 13) 40 jours après la suppression de l’innervation. 

J’ai distingué, pour cette série d’opérations, trois sous-séries 
différentes non seulement parce qu’il s’agit là d’animaux appar¬ 
tenant à trois espèces différentes, mais surtout parce que les dates 
des opérations diffèrent. 

a) Série B I — 11 T, cristatus. Résection du plexus le 18 mai, 
amputations bilatérales le 27 juin 1922. 

Toutes les pattes témoins (il s’agit d’une série composée presque 
exclusivement de jeunes individus), présentent, 20 jours après 
l’amputation, des bourgeons de régénération bien visibles qui, 
10 jours plus tard, atteignent le stade palette chez quelques-uns 
seulement des 11 individus; d’autres ne montrent alors qu’un grand 
cône applati au sommet et où les sillons des doigts vont prochaine¬ 
ment apparaître. C’est à ce moment, 30 jours après l’amputation, 
que la régénération devient visible du côté opéré, chez 6 individus 
et 10 jours plus tard chez les 5 autres. La suite des phénomènes 
ne présente plus rien de particulier. 
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b) Série B I Cg. — 13 T, alpestris. Résection des nerfs le 15 mai, 
amputations bilatérales le 24 juin 1921. 

La fig. 34, dont les rangées 1 et 3 permettent de suivre l’état de 
régénération de 12 individus de cette série, montre que, 27 jours 
après l’amputation, les pattes antérieures droites se trouvent, soit 
au stade de bourgeon de régénération, un peu tardif dans quelques 
cas, soit au stade de cône, ou présentent, enfin, un début de diffé¬ 
renciation des doigts. Du côté opéré, on remarque en ce moment 
un bourgeon de régénération dont l’apparition est absolument 



Fig. 34. 

Dessins des deux pattes de 12 individus de la série B I Cg (T. alpestris) 
1^® et 111“® rangées: 27 jours après Tamputation, 67 jours après la résection 
des nerfs du plexus; II“® et IV“® rangées: 60 jours après l’amputation. 


Rev. Suisse de Zool. T. 33. 1926. 
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simultanée par rapport au côté témoin dans 3 cas, tandis que, 
dans les 3 autres, il est légèrement en retard dans son développe¬ 
ment par rapport à celui du côté témoin. 33 jours plus tard, c’est- 
à-dire 60 jours après l’amputation, on constate que 6 individus 
continuent à ne pas régénérer du côté opéré; parmi les 7 autres, 
il y a, à gauche, 2 cas de régénération insuffisante. Le reste des 
régénérats évolue tout à fait normalement par rapport au côté 
témoin et quelquefois même avec une vitesse accélérée. Comme 
toujours, chez T. alpestris, la régénération présente, au point de 
vue de la morphologie dés régénérats, des accidents fréquents, 
mais qui ne touchent pas à la question qui nous occupe ici, ces 
accidents se rencontrant également du côté normalement innervé. 

c) Série B 1 — 11 T, palmatus. Résection du plexus brachial 

le 18 avril, amputations bilatérales le 28 mai 1921. 

Par omission, aucune observation n’a pu être faite avant le 
40°^^ jour après l’amputation. A ce moment, toutes les pattes 
témoins présentent le stade de différenciation en ébauches digitales, 
dans un cas seulement on note un cône de régénération aplati. 

Du côté des pattes opérées, 2 individus possèdent, en ce mo¬ 
ment, des régénérats absolument identiques à ceux des côtés 



Fig. 35. 


Dessins des deux pattes de 6 individus de la série B I Cj (T. palmatus). 
Gross. lin. environ x 5,5. rangée: 50 jours après l’amputation, 90 jours 
après la suppression de l’innervation: rangée: mêmes individus 80 jours 

après l’amputation. 
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témoins correspondants; 2 individus montrent le même stade de 
régénération, mais un peu plus petit que du côté témoin ; 2 autres 
individus, enfin, ne révèlent qu’un faible début de régénération 
du côté où l’innervation avait été supprimée, 80 jours auparavant. 
5 individus n’ont présenté aucune trace de régénération pendant 
plusieurs mois. La fig. 35 montre, mieux que toute explication 
verbale, les différentes phases de la régénération, 50 jours et 80 jours 
après l’amputation. 

En résumé^ les 35 individus de la série B I c, chez lesquels l’ampu¬ 
tation avait été pratiquée 40 jours après la résection des branches 
du plexus, peuvent être groupés de la façon suivante: 

Dans 7 cas, l’apparition du bourgeon de régénération du côté 
opéré est absolument simultanée avec celle du côté témoin (indi¬ 
vidus amputés en mai et juin), les bourgeons étant identiques des 
deux côtés du même individu, 30 jours après l’amputation. 

2^ Dans le cas de 6 individus amputés en août (série B I q), le 
bourgeon de régénération apparaît du côté opéré également 30 
jours après l’amputation, mais se trouve être retardé de 10 jours, 
par comparaison avec le côté témoin. 

3^ Dans 10 cas, l’apparition du bourgeon de régénération est en 
retard d’une vingtaine de jours par rapport au côté témoin. 

40 12 individus enfin n’ont été le siège d’aucune régénération 
pendant de nombreux mois. 

40 Série Bld, 

Résection des nerfs suivant ab-a'b\ amputations dans le zeugopode (AB) 
(fig. 13) 60 jours après la suppression de l’innervation. 

Les animaux opérés de cette façon doivent être étudiés en trois 
sous-séries séparées, les amputations ayant été effectuées à des 
dates variables. 

a) Série B I d^. — 9 T. cristatus. Opération nerveuse le 22 mars, 
amputations bilatérales le 22 mai 1921. 

Les individus de ce groupe étant d’âge très variable, de grandes 
différences s’observent dans la vitesse de régénération du côté 
témoin: la fig. 36, faite 55 jours après l’amputation, montre, pour 
4 animaux, ces différents degrés d’évolution des régénérats du côté 
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Fig. 36. 

Dessins des deux pattes de 4 individus de la série Bld^. rangée: 55 
jours après l’amputation, 115 jours après la résection du plexus; rangée: 
mêmes individus, 85 jours après l’amputation. 


témoin : tandis que les uns se trouvent encore au stade de bourgeon 
de régénération, d’autres ont déjà des doigts parfaitement diffé¬ 
renciés. Du côté opéré, la régénération débute simultanément avec 
le côté témoin, 30 jours après l’amputation, dans 2 cas: A et 
B; 5 autres cas présentent un simple retard de 10 jours par rapport 
au côté témoin, tel le cas G; 1 individu n’a commencé à régénérer 
qu’au bout de 90 jours; enfin, un dernier animal ne régénéra pas 
du côté privé de nerfs. 

Les dessins de la deuxième rangée, faits un mois plus tard mon¬ 
trent un état de choses tout à fait comparable et, dans quelques 
cas même, un état plus avancé de régénération du côté opéré que 
du côté témoin. 

b) Série B / dg.— 14 T. alpestris. Résection du plexus le 16 mai, 
amputations bilatérales le 15 juillet 1921. 

La régénération est très rapide chez tous les individus de cette 
série: 15 à 20 jours après l’amputation, le bourgeon de régénéra¬ 
tion devient visible sur toutes les pattes témoins et aussi sur 12 
pattes opérées, d’ure façon absolument simultanée. Un des indi¬ 
vidus se met à régénérer 30 jours après l’amputation ; un enfin, 










RÉGÉNÉRATION CHEZ LE TRITON 


101 


cas H, ne régénère pas du tout, pendant toute la durée de 
l’expérience. 

Les dessins de la fig. 37 montrent des régénérats déjà très avancés, 
40 jours après l’amputation, et l’état d’évolution extrêmement 
voisin des régénérats des deux cotés du même individu. Il est 
intéressant de noter que, dans la majorité des cas, la taille des 




Fig. 37. 

Dessins des deux pattes de tous les individus de la série B I (T. alpes- 
tris). et 2^^ rangées: dessins effectués 40 jours après l’amputation, 100 
jours après la résection des nerfs. 


régénérats du côté opéré varie dans le même sens que celle des 
régénérats du côté témoin. On remarquera également que les acci¬ 
dents de la régénération sont aussi fréquents d’un côté que de 
l’autre. 

c) Série B I — 11 T, palmatus. Résection des nerfs du plexus 
le 25 avril, amputations bilatérales le 24 juin 1921. 

15 jours après l’amputation, toutes les pattes témoins présentent 
des bourgeons de régénération bien visibles, et il en est de même, 
à gauche, pour 9 individus. 25 jours après l’amputation, le dixième 
individu se met à régénérer; 1 seulement s’est révélé absolument 
réfractaire à toute régénération du côté opéré. 

La fig. 38 montre l’état d’évolution des régénérats des deux côtés 
de sept individus, 1 mois après l’amputation (3 mois après la 
résection du plexus). On constatera que, dans bien des cas, la régé- 
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nération est plus avancée du côté opéré, bien que ces différences 
semblent s'effacer et même changer de sens, comme le montrent 
les dessins effectués un mois plus tard (60 jours après l’amputation). 



Fig. 38. 

Dessins des deux pattes de 7 individus de la série B I (T. palmatus) 
(gross. lin. environ x 5,5). rangée: 30 jours après .l’amputation, 90 jours 
après la résection des nerfs; 2 ïne rangée: dessins de 6 individus (le Triton G 
est mort après le premier dessin) 60 jours après l’amputation. 


En résumé, les 34 indi\ddus de la Série B I rf, chez lesquels l’am¬ 
putation des pattes a été retardée de 60 jours par rapport à la sup¬ 
pression de l’innervation, ont montré, dans leur régénération, un 
comportement assez uniforme: 

24 individus régénérèrent simultanément des deux cotés dans 
le temps requis pour la saison de l’année. 

2^ 6 individus présentèrent du côté opéré un retard de 10 jours 
sur celui du côté témoin; 1 Triton régénéra encore plus tardive¬ 
ment. 

3® 3 individus seulement sur 34 n’avaient pas régénéré au bout 
de plusieurs mois. 
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5° Série B 1 e. 

Section simple des nerfs suivant ab, amputations dans le zeugopode (AB) 
(fig. 12) 100 jours après la suppression de l’innervation. 

6 T. cristatus. Section des nerfs le 16 janvier, amputations 
le 24 avril 1921, 

L’intérêt de cette série réside dans le fait que l’opération sur les 
nerfs a été pratiquée en plein hiver. La comparaison avec les 
résultats de la série A I montre combien, en cette saison, la reprise 
du pouvoir régénérateur est tardive. 

30 jours après l’amputation, les pattes gauches et les pattes 
témoins se mettent à régénérer simultanément, dans 5 cas ; le dernier 
individu présenta un léger retard de 15 jours par rapport au côté 
témoin. 

Résumé pour les Séries B 1 sl à B I e. Tous les 114 individus 
de la série B I ont subi la même intervention sur les nerfs (niveau 
aft-a’è’) et ont tous été amputés au même niveau distal (AB) du 
zeugopode. Par contre, les dates d’amputation ont varié dans les 
limites de 20 à 100 jours après la section nerveuse. 

Cette série, uniforme quant aux données opératoires, variable 
quant au temps écoulé entre le moment de la section nerveuse et 
celui de l’amputation, présente en ce qui concerne le moment 
d’apparition du pouvoir régénérateur du côté opéré, comparati¬ 
vement au côté témoin, une sériation remarquable et qui se tra¬ 
duit par une diminution continue de l’écart existant entre les 
dates d’apparition du bourgeon de régénération des deux côtés 
d’un même individu: 

Après l’amputation pratiquée 20 jours après l’ablation du 
plexus, cet écart moyen est de 25 jours. 

2° Après l’amputation retardée de 30 jours, l’écart moyen est 
de 15 à 20 jours. 

3® Après l’amputation retardée de 40 jours, l’écart moyen 
descend à 5 jours. 

4® Il disparaît complètement si l’on ampute 60 jours (en été) 
ou 100 jours (en hiver) après la résection du plexus. 

Si l’on porte en abscisses le nombre de jours qui s’écoulent entre 
la suppression de l’innervation et les amputations, en ordonnées 
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l’écart moyen dans Tapparition du bourgeon de régénération des 
deux côtés des indhidus d’une même sous-série, on obtient une 
courbe décroissante d’allure régulière (fig. 39). 



Diagramme représentant graphiquement les principaux résultats des séries B I. 

§ 2. Série B II. Résection du plexus brachial suivant ab-a'b', 
amputations dans le stylopode (GH) un nombre variable de jours 
après la suppression de Vinnervation, 

Dans les deux sous-séries qui suivent, l’opération sur les nerfs 
ainsi que le niveau d’amputation sont identiques (Fig. 21, p. 65), 
mais, tandis que dans l’une des sous-séries (B II a) l’amputation 
fut pratiquée 10 jours après la résection du plexus, l’amputation, 
dans l’autre série (B II è), fut faite 20 jours après la première 
opération. 


1° Série B 11 a. 

Résection des nerfs suivant ab’a'b\ amputations dans le stylopode (GH) 
(fig. 21) 10 jours après. 

8 T. alpestris. Ablation du plexus le 4 et 6 août, amputations 
bilatérales le 14 et 16 août 1922. 

Toutes les pattes droites présentent un bourgeon de régénéra¬ 
tion, perceptible déjà au bout de 15 jours, mais parfaitement net 
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20 jours après Famputation. Du côté gauche, on observe un 
début de régénération nettement décelable 25 jours après l’ampu- 
tation, chez 4 individus. 10 jours après. 2 autres individus régénè¬ 
rent également ; les 2 derniers ne manifestent ime régénération 
visible que respectivement 45 et 55 jours après Tamputation. 



Fig 40. 


Dessins des deux pattes de 5 individus de la série B II a (T- aîpestris), 
35 jours après Tamputation, 45 jours après la résection du plexus 


La fîg. 40 montre que les différences de grandeur des règénérats 
des deux côtés d*un même indhidu, 35 jours après Famputation. 
assez minimes dans quelques cas, sont toutefois sensibles. L’écart 
moyen dans Fapparition du bourgeon de régénération entre le 
côté opéré et le côté témoin est ici de 10 à 15 jours. 

Sur S individus, tous ont présenté, du côté opéré, une régénéra¬ 
tion normale, bien que tardive. 

Série B II b. 

Résection des nerfs suivant ab-a'b\ amputations dans le stylopode (GH) 
(fîg. 21) 20 jours après la destruction du plexus. 

9 r. cristatiis et T, alpe^iris. Opération sur les nerfs le 7 août, 
amputations bilatérales le 27 août 1922. 

Il n’y a rien de spécial à dire de la régénération des membres 
témoins sauf qu’elle apparait au bout de 20 jours et que, 50 jours 
après l’amputation, des pattes de dimensions assez considérables 
se trouvent être déjà régénérées. Quant à la régénération des pattes 
opérées, elle est, chez 6 indi\ndus, absolument simultanée avec celle 
des pattes témoins. Chez 2 indhidiis la régénération commence 10 
jours plus tard que dans les pattes témoins (30 jours après Fampu- 
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tation) ; le dernier individu était entièrement cicatrisé et pigmenté au 
bout de 50 jours. La figure 41, très intéressante, montre les états de 
régénération des deux côtés de chacun des 9 individus de cette série, 
50 jours après l’amputation; il sera utile delà comparer soit avec 
la fig. 40, soit avec les fig. 22 et 26, relatives aux opérations simi¬ 
laires des séries A. 



Fig. 41. 


Dessins des deux pattes de tous les individus de la série B II è (T. alpestris 
et T. cristatus), 50 jours après l’amputation, 70 jours après la résection des 
nerfs. 


11 ressort des résultats de cette série qu’après l’ablation des nerfs 
à mi-chemin entre la colonne vertébrale et l’insertion du bras, 
et amputation de la patte au ras de l’épaule, pratiquée 20 jours 
plus tard, la suppression de l’innervation n’exerce pratiquement 
plus d’action sur la régénération du membre, dans l’immense majo¬ 
rité des cas. 

Ce résultat, en apparence surprenant, se comprend aisément si 
l’on réfléchit qu’après une amputation au ras de l’épaule, la régé¬ 
nération réapparaît, même dans les séries où l’amputation et la 
résection des nerfs ont été pratiquées simultanément (série Aille), 
toujours très rapidement du côté opéré (environ au bout de 35 à 
40 jours). Or, c’est précisément le temps qui s’est écoulé entre le 
moment de la section nerveuse et celui de l’apparition du bourgeon 
de régénération. 
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Résumé de la Série B IL Les 17 individus de cette série, dans 
laquelle le niveau proximal de section des branches du plexus 
était le même que dans la série précédente (B I), mais où le niveau 
d’amputation portait sur une région voisine de l’épaule, ont montré 
un comportement qui cadre admirablement avec les prévisions for¬ 
mulées au début du présent chapitre: 

Les individus de la série B II a, amputés 10 jours après la 
résection du plexus, ont présenté un retard minimum de 10 jours 
par rapport à la régénération du côté témoin. 

2^ Chez les individus de la série B II è, amputés 10 jours plus 
tardivement que dans la sous-série précédente, l’écart minimum dans 
l’apparition du bourgeon de régénération disparaît complètement 
et la régénération se fait des deux côtés simultanément. 

3® Sur les 27 individus de la série B II, un seulement n’a pas 
régénéré d’une façon définitive, du côté privé d’innervation. 

Si nous portons, comme précédemment, aux abscisses le temps 
écoulé entre la suppression de l’innervation et les amputations, aux 
ordonnées l’écart dans l’apparition du bourgeon de régénération 
entre les deux côtés du même individu, on remarque que nous ob¬ 
tenons à nouveau une courbe régulièrement descendante (fig. 42). 



Fig. 42. 

Diagramme représentant graphiquement les principaux résultats des séries 
B II. Le trait en pointillé représente l’extrapolation de la courbe obtenue jus¬ 
qu’à l’intersection de cette dernière avec l’axe des ordonnées. (Amputations 
et résection des nerfs simultanés.) 


Les résultats prennent toute leur valeur si on les compare à ceux qui 
sont obtenus après les mêmes interventions opératoires pratiquées 
non plus successivement, mais simultanément (Série A III c). 





108 


O. SCHOTTÉ 


La simultanéité dans l’apparition des bourgeons de régénéra¬ 
tion des deux côtés de chaque individu ayant déjà été obtenue dans 
la série où les amputations sont retardées de 20 jours seulement, 
des séries à amputations encore plus tardives deviennent parfai- 
tement inutiles et n’ont pas été exécutées. 

§ 3. Série B IIL Résection du plexus brachial suivant cd-a'b', 
amputations suivant AB un nombre variable de jours après la 
suppression de Vinnervation. 

Comme dans la série B I, le niveau d’amputation porte sur une 
région distale du zeugopode (AB). Mais maintenant le niveau pro¬ 
ximal de section n’est plus aà, mais passe tout près de l’origine 
du plexus suivant cd, le niveau de résection étant comme toujours 
a’à’ (fig. 2.3, p. 67) 

Ces conditions opératoires étant invariables, je distinguerai 3 
sous-séries, suivant que l’amputation a été pratiquée 20 jours 
(série B III a), 40 (série B III b) ou 75 jours (série B III c) après la 
suppression de l’innervation. 

Série B III a. 

Résection des nerfs suivant cd-a'b\ amputation dans le zeugopode (AB) 
(fig. 23), 20 jours après l’extirpation du plexus. 

a) Série B III aj. 6 T, cristatus. Opération nerveuse le 10 août, 
amputations bilatérales le 30 août 1921. 

Les conditions opératoires de cette série ne sont pas tout à fait 
celles énoncées plus haut. En effet, ici, après la section des 3 
nerfs du plexus brachial, le bout proximal des nerfs a été saisi 
avec une pince et très fortement tiré jusqu’à ce que l’on obtienne 
l’arrachement d’un segment plus long allant souvent jusqu’à l’ori¬ 
gine des nerfs rachidiens. 

Les pattes témoins régénèrent au bout de 20 jours. Pour les 
pattes opérées, au contraire, le comportement est sensiblement diffé¬ 
rent. 50 jours après l’amputation, les surfaces de section sont encore 
tout à fait planes. 20 jours plus tard seulement, 70 jours après 
l’amputation, la régénération débute chez 3 individus. Un autre 
commence à régénérer 80 jours après l’amputation. Deux individus 
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n’ont été le siège d’aucune régénération pendant les 6 mois que dura 
cette expérience. 

Les dessins de la fig. 43 ont été faits 30 jours plus tard que ceux 
de la série B I 84 (fig. 32). La comparaison des deux figures montre 





Fig. 43. 


Des.sins des deux pattes de 4 individus de la série B III 80 jours après 
l’amputation, 100 jours après la résection des nerfs. 


comment, malgré cette différence de 30 jours, rendue bien mani¬ 
feste par la dissemblance des pattes témoins des deux séries, les 
pattes opérées sont, dans les deux cas, au même stade de début 
de régénération. Celle-ci s’est donc produite, en somme, 30 jours 
plus tard que dans la série mentionnée, ce qui est à mettre sur le 
compte d’une section plus proximale du plexus nerveux, extrait 
par arrachement. 

Dans cette série, l’écart entre les deux pattes en régénération est 
de 55 à 60 jours, tandis que 2 individus sur 6 ne régénèrent pas du 
tout. 

b) Série B III a 2 . — 12 T, cristatus. Ablation du plexus depuis 
son origine le 31 juillet, amputations bilatérales le 20 août 1922. 

Les conditions opératoires énoncées plus haut sont ici exécutées 
rigoureusement (méthode opératoire B) et correspondent exacte¬ 
ment au schéma de la fig. 23. 

Du côté témoin, la régénération débute visiblement 20 jours 
après l’amputation et aboutit 30 jours plus tard à une main 
pratiquement achevée. Du côté opéré, ce n’est que 75 jours 
après l’amputation que l’on aperçoit, chez 3 individus, des bour¬ 
geons de régénération. 10 jours plus tard, 3 autres régénèrent éga¬ 
lement, tandis que les 6 derniers individus n’ont présenté aucune 
régénération pendant plus de 4 mois. 
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La fig. 44, faite 85 jours après l’amputation, montre des régéné- 
rats très avancés du côté des pattes témoins, tandis que de jeunes 
bourgeons de régénération commencent seulement à apparaître 
chez quelques individus. 

L’écart minimum dans l’apparition du bourgeon de régénération 
est ici de 55 à 65 jours. 



Fig. 44. 

Dessins des deux pattes de 5 individus de la série B III a^, 85 jours après 
ramputation, 105 jours après la résection des nerfs. 

2^ Série B III b. 

Résection des nerfs suivant cd-a'b\ amputations suivant A B (fig. 23) 
40 jours après l’extirpation du plexus. 

14. T, cristatus. Résection du plexus le 21 juillet, amputations 
bilatérales le 30 août 1922. 

Du côté témoin, la régénération est générale 20 à 25 jours après 
l’amputation. A ce moment, rien n’est encore visible du côté 
opéré. 35 jours après l’amputation, cependant, un bourgeon de 
régénération devient visible, de ce côté, chez un très jeune individu^, 
alors que le régénérât de la patte témoin de ce dernier présente 
des doigts assez bien individualisés. 10 jours plus tard, 45 jours 
après l’amputation, la régénération devient macroscopiquement 
décelable chez 2 autres individus et chez 4 autres enfin, au bout 
d’une nouvelle période de 10 jours. Les 7 individus restant se sont 
montrés réfractaires à toute poussée régénérative. 

1 II s’agit de l’individu A, sur la fig. 45, qui s’était métamorphosé au la¬ 
boratoire et qui était de ce fait à peine âgé d’une demi-année. La comparaison 
des dessins des pattes do cet individu, avec ceux des autres individus de cette 
série explique du reste suffisamment le comportement aberrant de ce jeune 
Triton. 
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Les dessins des pattes de 5 des individus de cette série, effectués 
60 jours après l’amputation (fig. 45), montrent ces états des régé- 
nérats; il sera utile de les comparer d’une part avec les dessins 
de la série précédente (fig. 43 et 44) et d’autre part avec les dessins 



Fig. 45. 




Dessins des deux pattes de 5 individus de la série B III 60 jours après 
l’amputation, 100 jours après la suppression de l’innervation. 


de la série B I c (fig. 33, 34 et 35), relatifs à des cas où la date d’ampu¬ 
tation après la suppression de l’innervation avait été la même, mais 
où le niveau de section des nerfs était plus distal. 

En résumé, le retard dans l’apparition du bourgeon de régénéra¬ 
tion du côté opéré chez des individus qui avaient été amputés 
40 jours après la suppression du plexus depuis son origine, est de 15 
jours, dans un cas exceptionnel, de 25 jours en moyenne. 7 individus 
parmi 14 n’ont présenté aucune régénération pendant toute la durée 
de l’expérience. 


3^ Série B III c. 

Résection des nerfs suivant cd-a'b\ amputations dans le zeugopode (AB) 
(fig. 23) 75 jours après l’extirpation du plexus. 

9 T, cristatus. Résection du plexus brachial le 25 juillet, ampu¬ 
tations bilatérales le 8 octobre 1922. 

Du côté témoin, les bourgeons de régénération deviennent visibles 
30 jours après l’amputation chez presque tous les individus et 5 jours 
plus tard dans la totalité des cas. Du côté opéré, des bourgeons 
deviennent manifestes, chez 4 individus, à la même date; un autre 
individu se met à régénérer un peu plus tardivement; 4 Tritons, 
enfin, n’ont été le siège d’aucune poussée régénérative pendant plus 
de 5 mois, jusqu’à ce que l’expérience prenne fin. 
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La fig. 46 représente les résultats 50 jours après l’amputation. On 
voit qu’elle est en tous points comparable avec les fig. 36 et 37 des 
séries B Id^ et B où les nerfs du plexus avaient été réséqués 
suivant ab-a'b' et où l’amputation avait été pratiquée 60 jours 
après la suppression de l’innervation. A ce point de vue, cette 
série méritait d’être relevée. 





Fig. 46. 

Dessins des deux pattes de 5 individus de la série B III c, 50 jours après 
Tamputation, 125 jours après la suppression de l’innervation. 

Il résulte des 9 cas envisagés, qu’après l’ablation du plexus dans 
sa totalité, et une amputation retardée de 75 jours, l’apparition du 
pouvoir régénérateur se fait du côté opéré simultanément avec 
le côté témoin. 4 individus sur 9 n’ont présenté aucune régénération 
du côté où leur innervation avait été si radicalement supprimée. 

Résumé de la série B IIL Pour la discussion, il sera utile de faire 
abstraction des 6 cas de la série B IIla dans laquelle les conditions 
opératoires ne sont pas tout à fait celles qui avaient été annoncées. 

Les séries B Illag, B Illè et B Illcdans lesquelles, pour une même 
intervention opératoire et un même niveau de section des pattes, 
l’amputation avait été retardée respectivement de 20, 40 ou de 75 
jours, présentent au contraire des écarts décroissants dans les dates 
d’apparition du bourgeon de régénération entre les deux côtés du 
même individu : 

L’amputation suivant AB étant pratiquée 20 jours après la 
suppression du plexus, l’écart est de 55 jours. 

2® Pour la même opération, cet écart devient égal à 25-35 jours 
lorsque l’amputation a été pratiquée 40 jours après la suppression 
de l’innervation. Il faut excepter un très jeune individu qui n’est 
guère comparable aux autres. 

3^ L’écart devient nul quand, toujours pour la même opération, 
les amputations sont effectuées 75 jours après la section nerveuse. 
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En construisant un graphique (fig. 47) sur le même principe que 
pour les deux séries précédentes, on obtient une courbe de même 
allure (fig. 39 et 42). 

Dans la série A IV a qui correspond aux mêmes données expéri¬ 
mentales que la série B III, nous avons constaté un retard de 75 jours 
dans l’apparition du bourgeon de régénération du côté opéré, par 
rapport au côté témoin. Or, c’est précisément le point atteint par 
la courbe si on la prolonge par extrapolation vers la gauche jus¬ 
qu’au moment où il n’y a plus d’intervalle entre les 2 interventions. 
(Trait en pointillé de la fig. 47.) 



Diagramme représentant graphiquement les principaux résultats des séries 
B III. Le trait en pointillé représente l’extrapolation de la courbe obtenue jus¬ 
qu’à l’intersection de cette dernière avec l’axe des ordonnées (amputations et 
résection des nerfs simultanées). 

§4. Série B IV. Bésection du plexus brachial suwant cd-a'b', 
amputations suivant GH^ un nombre de jours variable après la sup¬ 
pression de V innervation. 

Comme dans la série B II, le niveau d’amputation porte sur une 
région proximale du stylopode (GH), mais le niveau de section 
proximal du plexus est ici cd (fig. 25, p. 70), le niveau de résection 
étant toujours a'b\ 

Je distinguerai deux sous-séries suivant que l’amputation a été 
pratiquée 10 jours (série B IV a) ou 20 jours (série B IV b) après 
l’extirpation du plexus. 


Rev. Suisse de Zool. T. 33. 1926. 
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1° Série 5 /F a. 

Résection des nerfs suivant cd-a'b\ amputations dans le stylopode (GH) 
(fig. 25) 10 jours après la résection du plexus. 

Il résulte des conditions opératoires de cette série qu’elle est 
comparable avec la série B II a, tant au point de vue du niveau 
d’amputation qu’à celui du retard apporté à l’amputation. Elle en 
diffère, cependant, par le niveau de section des nerfs qui cor¬ 
respond ici à l’origine même du plexus. 

Pour obtenir des résultats comparables avec ceux de la série BII a, 
j’ai opéré exactement à la même époque de l’année. 

7 T. alpcstris. Ablation du plexus le 3 août, amputations bilaté¬ 
rales le 13 août 1922. 

Les pattes témoins régénèrent très rapidement et présentent, 
dans tous les cas, des bourgeons de régénération, une vingtaine de 
jours après l’amputation. 

Les pattes opérées, par contre, régénèrent plus tardivement. Dans 
quatre cas, la régénération devient apparente 45 jours après l’am¬ 
putation; 2 individus commencent à régénérer respectivement 5 et 
10 jours plus tard; 1 individu, enfin, n’a présenté aucune régéné¬ 
ration pendant tout le temps où il a été observé (6 mois). 

La fig. 48 montre l’état de régénération des deux pattes de cinq 
individus de cette série, 55 jours après l’amputation. Il sera très inté¬ 
ressant de la comparer d’une part avec la fig. 40 de la série B II a 
déjà mentionnée et d’autre part avec la fig. 26 de la série A IV bi où 
l’intervention opératoire et le niveau d’amputation sont les mêmes, 
mais où les deux opérations ont été effectuées simultanément. 

Il ressort des résultats de la série B IV a que l’écart minimum 
dans l’apparition des bourgeons de régénération des deux côtés 
est de 25 à 30 jours (un seul individu sur 7 n’a pas régénéré). 





Fig. 48. 

Dessins des deux pattes de 5 individus de la série B IV a, 55 jours après 
l’amputation, 65 jours après la résection du plexus. 
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20 Série B IV h. 

Résection des nerfs suivant cd’a'b% amputations suivant G H 
(fig. 25) 20 jours après la résection du plexus. 

10 T. cristatus. Ablation du plexus le 1®^ août, amputations 
bilatérales le 21 août 1922. 

Cette série peut être comparée avec la série B II è, où la date 
et. le niveau d’amputation sont les mêmes, mais où le plexus avait 
été réséqué suivant le niveau proximal aè, tandis qu’ici il est extrait 
depuis son origine. 

Du côté témoin, la régénération rapide et commençant au bout 
de 20 jours, aboutit à une petite patte avec début de différen¬ 
ciation des doigts, 50 jours après l’amputation. 

Du côté opéré, 5 individus commencent à régénérer au bout de 
35 jours. Les dessins effectués (fig. 49) 50 jours, après l’ampu- 



Fig. 49. 

Dessins des deux pattes de 5 individus de la série B IV h, 50 jours après 
l’amputation, 70 jours après la résection du plexus. 


tation, montrent nettement la différence de taille des deux sortes 
de régénérats. Cet écart de taille contraste singulièrement avec celui 
de la fig. 41 de la série B II è. On verra, sur la même figure, que 
3 autres individus présentent, à ce moment (50 jours après l’ampu¬ 
tation), un gros bourgeon. Enfin, 4 individus ne montrent aucune 
régénération du côté privé d’innervation. 

L’écart minimum entre les dates d’apparition des régénérats des 
deux côtés fut, dans cette expérience, de 15 jours. 

II résulte de ces deux sous-séries B IV a et B IV è que si, pour 
un même niveau proximal (cd) de section des nerfs et un même 
niveau d’amputation (GH) des pattes, les dates d’amputation 
varient, on obtient des écarts variables de la façon suivante : 

1° L’amputation étant retardée de 10 jours, l’écart dans l’appa- 
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rition du bourgeon de régénération entre le côté témoin et le côté 
opéré présente une valeur minimum de 25 jours. 

2® L’amputation étant retardée de 20 jours, les conditions opé¬ 
ratoires étant les mêmes, on obtient, comme valeur minimum des 
écarts, 15 jours. 

3^ La différence des retards dans les dates d’apparition des bour¬ 
geons de régénération du côté opéré, 25 — 15 = 10 jours, corres¬ 
pond ainsi exactement à la différence (10 jours), que présentent 
les retards dans les dates d’amputation. 

4® Sur 17 individus de cette série, 5 ne présentèrent aucune régé¬ 
nération pendant plusieurs mois. 

En reportant comme précédemment les données de cette série 
dans un graphique (fig. 50), on obtient une courbe qui, poursume, 
par extrapolation, au-delà des résultats obtenus, indique que l’on 
obtiendrait la simultanéité dans l’apparition du bourgeon de régé¬ 
nération en pratiquant l’amputation 35 jours après la suppression 
de l’innervation. Cette prolongation est d’autant plus admissible 
que, lorsque l’amputation est pratiquée simultanément avec la 
résection du plexus suivant cd (série A IV è), on obtient réelle¬ 
ment cette valeur pour le retard dans l’apparition du bourgeon de 
régénération, qui est, en effet, égal à 35 jours. 



Fig. 50. 

Diagramme représentant graphiquement les principaux résultats des séries 
B IV. Trait plein == courbe obtenue; trait en pointillé = extrapolation des 
données de la courbe. 









TABLKAIT II. - lUilCABlTllLATION DES SÉRIES lî. 


RÉGÉNÉRATION 


CHEZ LE TRITON 


117 


r 



















































































































118 


O. SCHOTTÉ 


§ 5. Récapitulation. 


Si l’on considère séparément chacune des 4 séries qui précèdent, 
on voit que, dans tous les cas, pour un même niveau de section 
nerveuse et d’amputation, le retard que met — par rapport à la 
patte témoin — la patte opérée à entrer en régénération est d’au¬ 
tant plus petit que l’amputation a été faite plus longtemps après 
la section nerveuse (voir tableau II). 

Ainsi, dans la première série B I (ab-AB) on obtient les chiffres 
suivants : 


Amputation 

retardée 

de 

Début de régénération 
de la patte opérée; 
Nombre de jours après 
l’amputation 

Retard de la patte 
opérée 

sur la patte témoin 

20 jours 

40 à 50 jours 

15 à 25 jours 

30 » 

45 » 

15 » 

40 » 

30 » 

10 » 

60 » 

30 » 

0 » 


A partir de 40 à 50 jours, le retard devient nul et la patte opérée 
se trouve avoir déjà récupéré son pouvoir régénérateur au moment 
de l’amputation, si bien que sa régénération est simultanée avec 
celle de la patte témoin. 

Dans la série (B II), où les conditions opératoires sont aè-GH, 
on observe la même décroissance du retard à mesure que le moment 
de l’amputation est plus éloigné de celui de la section nerveuse: 


Amputation 

Régénération 

Retard de la patte 

retardée 

de la patte opérée. 

opérée 

de 

après l’amputation 

sur la patte témoin 

10 jours 

25 jours 

10 jours 

20 » 

20 » 

0 ). 


Pour la 3™® série (B III), à conditions opératoires c^-AB, on 
obtient les chiffres suivants: 
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Amputation 

retardée 

de 

Régénération 
de la patte opérée, 
après l’amputation 

Retard de la patte 
opérée 

sur la patte témoin 

20 jours 

70 jours 

50 jours 

30 » 

45 à 55 » 

25 à 35 » 

75 » 

30 )) 

0 )) 


Pour la 4“e série (B IV), à conditions opératoires les 

mêmes rapports s’expriment par les chiffres suivants : 


Amputation 

Régénération 

Retard de la patte 

retardée 

de la patte opérée. 

opérée 

de 

après l’amputation 

sur la patte témoin 

10 jours 

45 jours 

25 jours 

20 » 

35 » 

15 » » 


Nous avons vu que,dans le cas de sections nerveuses et d’ampu¬ 
tations simultanées, la patte opérée ne récupère jamais son pouvoir 
régénérateur qu’après un certain temps. Ici aussi, cette récupéra¬ 
tion ne se fait qu’après un certain délai. Mais si l’on attend pour 
amputer que ce temps se soit écoulé, tout se passe comme si les 
nerfs n’avaient pas été sectionnés et la régénération du côté témoin 
devient alors synchrone de celle de la patte témoin, amputée 
en même temps. Si l’on ampute plus tôt, le temps déjà écoulé entre 
le moment de la section nerveuse et celui do l’amputation a pu être 
utilisé par les processus qui permettent à nouveau la régénération. 
11 en résulte que celle-ci apparaît d’autant plus tôt après l’ampu¬ 
tation qu’il y a déjà eu plus de temps disponible entre le jour de 
la section nerveuse et celui de cette amputation. 

Le temps nécessaire pour la manifestation du pouvoir régéné¬ 
rateur et que l’on pourrait appeler temps total se trouve dans les 
dernières expériences décomposé en deux fractions : le délai 
écoulé entre la section nerveuse et l’amputation; celui écoulé entre 
l’amputation et le début de la régénération. Or, il se trouve que 
ce temps total, pour une même série et dans des conditions de saison 
comparables, est une constante. De plus, comme il était à prévoir, 
il est sensiblement égal au temps nécessaire à la manifestation du 
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pouvoir régénérateur lorsque les deux opérations, section nerveuse 
et amputation, sont pratiquées simultanément. C’est ce que mon¬ 
tre le tableau suivant : 


Séries 

l®r Temps 
De la 
sect. nerv. 
à Tamput. 

2“® Temps 

De l’amputation 
à la 

régénération 

Temps total 

Séri (aè-AB) 







Opérât, simultanées (A) . . 

0 jours 

60-75 jours 

60-75 jours 

Amput. retardées de 20 jours 

20 

» 

40-50 

» 

60-65 

» 

» » » 30 » 

30 

» 

45 

j> 

75 

» 

» » » 40 » 

40 

» 

30 

j> 

70 

» 

» )> » 60 » 

60 

» 

30 

» 

90* 

& 

2 me Série (aè-GH) 







Opérât, simultanées (A) . . 

0 jours 

35 

jours 

35 

jours 

Amput. retardées de 10 jours 

10 

» 

25 

» 

35 

» 

» » » 20 » 

20 

» 

20 

» 

40* 

» 

3*^® Série (cd-AB) 







Opérât, simultanées (A) . . 

0 

» 

80-90 

» 

80-90 

» 

Amput. retardées de 20 jours 

20 

» 

70-75 

» 

90-95 

» 

» » » 30 » 

30 

» 

50 

» 

80 

» 

» » » 7 5 » 

75 

» 

30 

» 

105* 

» 

4 m® Série (cc^-GH) 







Opérât, simultanées (A) . . 

0 

» 

55 

» 

55 

» 

Amput. retardées de 10 jours 

10 

» 

45 

» 

55 

» 

1 » » » 20 » 

20 

» 

35 

» 

55 

» 


Il faut, pour la compréhension de ce tableau, tenir compte du 
fait que dans le temps total, il y a en réalité deux éléments: a) celui 
qui s’écoule déjà avant que la régénération apparaisse dans la 
patte témoin; b) celui que met la patte opérée à récupérer son 
pouvoir régénérateur. 

Il en résulte que si l’amputation est faite après que le temps de 
récupération de la régénération est écoulé, il faut y ajouter le temps 
que met la patte témoin à entrer en régénération. 

Ainsi, dans la première série, le temps total est, dans le cas d’opé¬ 
rations simultanées, de 60 à 65 jours, tandis que le temps nécessaire 
à l’apparition de la régénération de la patte témoin est de 25 jours. 
La différence, 35 à 40 jours, représente le temps réel nécessaire au 
retour du pouvoir régénérateur. Si l’on ampute au bout de 40 jours, 
ce retour est pratiquement effectué et la patte régénère presque 
en même temps que la patte témoin, au bout de 30 jours. Si l’on a 
attendu 60 jours avant d’amputer, le retour au pouvoir régénérateur 
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est depuis longtemps effectué, la patte régénérera 30 jours après 
l’amputation comme la patte témoin, c’est-à-dire 90 jours après 
la section nerveuse. C’est parce que l’on a laissé écouler un temps 
supplémentaire entre le moment du retour à l’état normal et celui de 
l’amputation que l’on voit, dans les trois premières séries, le temps 
total se relever à la fin (cas marqués d’un astérisque). 

La comparaison des chiffres relatifs aux opérations simultanées,, 
et aux cas dans lesquels l’amputation a été retardée (sans dépasser 
le temps nécessaire au retour à l’état normal), montre qu’il y a, pour 
chaque série, un temps minimum, nécessaire à la reprise du pouvoir 
régénérateur. Ce temps de récupération est une constante pour une 
même série. 

Par contre, ce temps varie d’une série à l’autre et nous pouvons 
faire ici les mêmes constatations que dans les cas d’opérations 
simultanées. Ici aussi, le temps nécessaire au retour à la capacité de 
régénération est fonction de la distance entre le niveau de section 
nerveuse et celui de l’amputation. 

Entre ab et AB, le temps total nécessaire est de 60 à 75 jours, 
moins le temps nécessaire (25 jours) à la régénération de la patte 
témoin, soit 35 à 40 jours comme valeur moyenne pour le temps de 
récupération. 

Entre ab et GH ce temps de récupération (30 à 40 — 15 à 20) 
s’abaisse à 20 jours. 

Entre cd et AB cette durée (80 à 90 — 20 à 30) est de 60 jours. 

Entre cd et GH elle s’abaisse (55 — 20) à 35 jours. 

Ici encore, l’explication la plus vraisemblable est que le retour 
à la capacité de régénération est dû à la reconstitution des axones 
sectionnés; la durée de celle-ci est évidemment d’autant plus longue 
que la distance à parcourir est plus grande. Si l’on coupe les nerfs plus 
proximalement, le point de départ de la régénération est plus éloigné. 
Si on rapproche du corps le niveau d’amputation, on va au devant 
des axones régénérés. Pour une distance constante, la régénération 
des axones se fait suivant une durée constante, mais variant avec la 
saison. 

Toutefois, cette explication, qui rend compte du rétablissement 
du pouvoir régénérateur, que la section des nerfs avait inhibé, reste 
une hypothèse que j’examinerai de plus près à propos des vérifi¬ 
cations physiologiques et anatomiques que j’ai effectuées. 
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CHAPITRE IV. 

La suppression globale de l’innervation et la régénération des membres 
chez des larves d’ürodèles de 20 à 30 mm. 

Les résultats des séries A et B ont démontré l’étroite dépendance 
de la régénération des membres des Tritons vis-à-vis du système 
nerveux. La présence d’une innervation intacte s’est révélée une 
condition indispensable, la régénération faisant défaut en son 
absence et apparaissant de nouveau lorsque, semble-t-il, les nerfs 
ont été eux-mêmes reconstitués, par régénération. Les artifices j 

expérimentaux précédemment utilisés ont montré la très grande j 

précision de cette dépendance entre le système nerveux et la régé- ‘ 

nération des pattes. 

Jusqu’ici, cependant, mes expériences n’avaient porté que sur | 
des organismes adultes, âgés de plusieurs années. 11 était dès \ots 
tout indiqué de vérifier la généralité du phénomène observé et 
d’établir si la régénération des membres de larves d’Urodèles ^ 
obéissait aux mêmes lois que celles des Urodèles adultes. | 

Le chapitre consacré à l’historique a montré que, dans l’esprit ! 

de tous mes devanciers, la question s’est présentée d’une façon très ' 

simple, puisque les trois auteurs (Rubin, Wintrebert et Gold¬ 
stein) qui ont publié des travaux sur cette question, sont tous 
d’accord pour n’accorder au système nerveux aucune action dans ^ 
la régénération de ces jeunes organismes. t 

Par une curieuse inconséquence, les savants qui ont critiqué les | 
travaux d’après lesquels le système nerveux n’avait pas d’influence 
sur la régénération des animaux adultes, ont accepté, sans réserves, 
les résultats expérimentaux de Rubin, Goldstein et Wintrebert ‘ 
qui sont ainsi devenus classiques. j 

J’ai déjà dit plus haut combien la méthode employée par les 
auteurs cités était critiquable, toutes les expériences ayant porté , 
uniquement sur le cerveau ou la moelle épinière, les ganglions | 
rachidiens et le système nerveux sympathique étant restés, après | 
l’intervention opératoire, absolument intacts et en communication 
ininterrompue avec les membres. i 


K 
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J’ai repris ce^ expériences en appliquant aux larves la méthode 
qui consiste à réséquer les branches du plexus qui fournissent toute 
l’innervation des membres. 

Pour donner aux expériences plus de valeur démonstrative, je 
me suis efforcé de travailler sur un matériel aussi jeune que pos¬ 
sible, et les larves les plus grandes que j’aie opérées dans ce but 
ne dépassaient pas 30“^°^. Ainsi, me suis-je tenu constamment 
en-dessous de la grandeur des sujets opérés par Goldstein, le 
seul qui ait travaillé sur des larves de Tritons (T, taeniatus), 

§ 1. Matériel et techniques opératoires. 

J’ai utilisé pour cette recherche des larves de Salamandra macu- 
losa, nées le jour même au Laboratoire ou extraites de l’utérus 
maternel, et des larves de Triton cristatus et de T. alpestris, fraîche¬ 
ment capturées dans l’étang de l’Institut. 

La méthode opératoire est évidemment très délicate, mais j’ai 
réussi à extraire toutes les branches des deux plexus avec une 
certitude suffisante. 

Les larves étaient narcotisées, comme les adultes, dans une solu¬ 
tion d’éther, spécialement préparée à cet usage, quelques gouttes 
d’anesthésique suffisant pour 20 cm^. La principale condition de 
réussite est la rapidité avec laquelle l’opération est effectuée, toute 
recherche un peu prolongée des nerfs étant généralement mortelle 
pour les larves. Pour l’opération, la larve endormie est placée sur la 
table d’opération humectée d’eau pour éviter le dessèchement, puis 
toute l’opération est effectuée sous le champ d’une loupe binoculaire, 
permettant un grossissement de 27 diamètres. La recherche et la 
section des nerfs ne sauraient, en effet, être pratiquées autrement, 
les branches du plexus étant, à cet âge, d’une extrême finesse et 
presque entièrement transparentes. Pour l’éclairage, il est indis¬ 
pensable de se servir de la lampe Mignoter (Leitz) qui permet d’obte¬ 
nir un faisceau lumineux très puissant et susceptible d’être orienté 
à volonté. La résection des nerfs du plexus est pratiquée comme chez 
les Tritons adultes. Pour ce qui concerne le niveau de section des 
nerfs, je ne saurais donner des indications précises, les branches 
du plexus étant réséquées dans des conditions qui ne permettent 
pas, à ce point de vue, une précision constante. Je puis cependant 
être affirmatif quant au fait de la suppression totale de l’innervation. 
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toute opération douteuse, sauf dans deux cas qui seront signalés 
tout spécialement, étant éliminée. La durée de l’opération consistant 
dans l’ouverture de la région sous-scapulaire ou sacrée, ainsi que 
dans la résection des trois ou quatre branches du plexus, ne doit pas 
dépasser cinq minutes. Après l’opération, la larve, dont la plaie ne 
peut pas être suturée, est placée dans une solution physiologique 
que j’ai composée en modifiant le liquide de Locke, en abaissant 
à 0,01 % la teneur en chlorure de chaux, mais en relevant, par 
contre, à 0,02 % la teneur en chlorure de potassium. Le liquide 
que j’ai utilisé était, en définitive, le suivant: 


1. Chlorure de chaux..0,01% 

2. » de potassium.0,02% 

3. » de sodium.0,6 % 

4. Bicarbonate de soude.0,02 % 


Cette solution est isomoléculaire à une solution de 0,665 % de 
chlorure de sodium. 

Ce milieu physiologique à 6,7 ®/oo m’a donné d’excellents 
résultats, et, avec cette solution, je n’ai pour ainsi dire pas eu de 
décès parmi les larves opérées. La solution saline était préalable¬ 
ment stérilisée, puis très fortement agitée pendant un quart d’heure 
au moins avant l’emploi, afin de l’aérer. Faute de prendre cette 
dernière précaution, on est certain de retrouver le lendemain les 
larves mortes, asphyxiées. 

Les individus opérés étaient tenus séparément dans des cylindres 
en verre et, 5 à 6 jours après l’opération, le milieu physiologique 
était remplacé par de l’eau ordinaire. L’observation et l’enregis¬ 
trement des progrès de la régénération se faisaient tous les trois 
jours, ces jeunes organismes régénérant avec une vitesse considé¬ 
rable. La patte opérée et la patte témoin furent dessinées, dans la 
règle, tous les dix jours, quelquefois même à des intervalles de cinq 
jours seulement. Les dessins furent effectués, comme pour les séries 
des Tritons adultes, à l’aide de la chambre claire avec un grossis¬ 
sement linéaire de 27 diamètres. Pour rendre les dessins possibles, 
les larves ont été très légèrement narcotisées à l’éther; je n’ai perdu 
aucun des individus, malgré ces narcoses répétées, très légères, il 
est vrai, contrairement à ce que l’on trouve rapporté par beau¬ 
coup d’auteurs. 
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§ 2. Série L /. Opérations sur Salamandra maculosa, 
a) Pattes antérieures: 

Série Lia,, — 5 larves de S, maculosa^ de 25 à 30°^“ de 
longueur, venant d’être extraites de l’utérus maternel, sont opérées, 
le mai 1923. 

Gomme les conditions opératoires, et consécutivement les résultats, 
variaient légèrement, je rapporte ici les résultats de cette série 
sous forme d’un tableau: 


Niveaux 

d’amputat. 

des 

deux 

pattes 

Début d’apparition du 
bourgeon de Régén. 

Ecart entre 
les deux 
régénérats 

Côté témoin 

Côté opéré 

Nombre de jours 
après l’amputation 

A - B 

15 jours 

60 jours 

45 jours 

G - D 

12 jours 

35 jours 

23 jours 

G - H 

12 jours 

30 jours 

18 jours 

A - B 

18 jours 

60 jours 

42 jours 

E - F 

12 jours 

65 jours 

53 jours 


Les dessins de la fig. 51, qui ont été effectués 35 jours après l’am¬ 
putation et la suppression de l’innervation, montrent bien l’absence 
complète de toute régénération des pattes gauches dans trois cas 
(les individus A, D et E visibles sur la figure). Cependant, les deux 
autres individus B et G montrent à ce moment, un début de régé¬ 
nération nettement visible du côté gauche. Par contre, la régéné¬ 
ration des pattes droites témoins est partout très avancée. 

Il résulte de cette série où les amputations avaient été pratiquées 
à des niveaux comparables à ceux utilisés pour les Tritons adultes 
que, somme toute, le comportement des larves de Salamandres, 
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g- à. g. d. g. d. g- d. g- 
A B G D E 


Fig. 51. 

Dessins des deux pattes de toutes les larves de la série L 1 a Salamandra 
maculosa) effectués 35 jours après l’amputation et la résection des nerfs. 
(Gross. environ X 5,5.) 

au point de vue de l’action du système nerveux, est le même que 
celui des Tritons adultes. On observe un retard minimum de 18 jours 
dans l’apparition du bourgeon de régénération, puis la régénération 
du côté opéré devient également manifeste, consécutivement au 
retour nettement observé de la sensibilité et de la motricité de la 
patte primitivement paralysée. 

b) Pattes postérieures: 

2® Série L / p. — 4 larves de Salamandra maculosa^ nées au 
Laboratoire le jour précédant l’opération, longues respective¬ 
ment de 25, 28, 29,5 et 30“^^^ sont opérées le septembre 
1923. L’extraction des quatre branches du plexus crural est complète^ 
Les amputations ont porté sur différents niveaux, comme il ressort 
de la fig. 52. 

10 jours après l’amputation, deux individus présentent, du côté 
témoin, un début douteux de régénération; 17 jours après l’ampu- 




Fic. 52. 

Dessins des deux pattes des 4 larves de la série L 1 p (S. maculosa) 24 jours 
après l’amputation et la résection des nerfs. (Gross. environ X 5,5.) 


I 
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tation, ces deux indmdus montrent des bourgeons de régénération 
bien formés, qui existent aussi chez les deux autres larves, mais 
qui y sont plus petits. Du côté opéré, les surfaces d’amputation 
semblent être cicatrisées et pigmentées. 24 jours après l’opéra¬ 
tion, les dessins de la fig. 52 montrent, du côté témoin, de larges 
palettes avec début de différenciation des doigts, tandis que, du 
côté opéré, tous les individus présentent, en ce moment, des surfa¬ 
ces d’amputation parfaitement planes, recouvertes d’un tissu 
épithélial normal et pigmenté, comme le reste du corps. 

30 jours plus tard — 54 jours après l’amputation — une des larves 
a présenté du côté opéré un bourgeon de régénération, alors que du 
côté témoin les pattes étaient régénérées, au point de ne plus pouvoir 
être distinguées de pattes normales. Les 3 autres individus n’ont 
été le siège d’aucune régénération, du côté opéré, pendant plus de 
4 mois. 

Les résultats obtenus avec les larves de Salamandres, opérées dans 
les mêmes conditions que les Tritons adultes, montrent donc très 
nettement que la régénération des pattes antérieures et posté¬ 
rieures dépend aussi de leur innervation. 

L’apparition du bourgeon de régénération, du côté opéré, ne se 
fait, en aucun cas, avant un minimum de 35 jours, alors que du côté 
témoin les pattes présentent déjà, à ce moment, des doigts bien 
différenciés. L’écart dans l’apparition des deux bourgeons de régé¬ 
nération des mêmes individus est de 18 à 53 jours. 3 individus sur 
9 n’ont présenté aucune régénération du côté opéré. 

Etant donné l’impossibilité de préciser avec une exactitude suffi¬ 
sante le niveau de section des branches du plexus, il ne peut être 
question ici de rechercher les relations existant entre la valeur du 
retard de la patte opérée et la distance entre le niveau de section des 
nerfs et celui d’amputation. 

§ 3. Série L IL Opérations sur larges de Tritons, 

a) Pattes antérieures: 

Le matériel utilisé ici est indifféremment constitué par des 
larves de T, cristatus ou T. alpestris\ toutefois il con\ient de dire 
que, pour une même grandeur (dépassant 20 une larve de 

Triton cristatus est beaucoup plus jeune qu’une larve de T, alpestris, 
les premiers présentant une croissance initiale beaucoup plus forte 
que les seconds. 
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3® Série L II — 6 larves de T. cristatus de 24 à 28,5 et 10 
larves de T, alpestris de 22 à 30 ““ ont été opérées les 12 et 13 
juillet 1923. 

Quelques individus ont dû être réamputés, 3 ou 4 jours après 
l’opération, par suite du développement de moisissures sur le 
moignon. 



Fig. 53. 

Dessins des pattes de 5 premiers individus de la série LU a. D® rangée: 
12 jours après l’opération; 2“^® rangée: 33 jours après l’opération. (Gross. lin. 
environ x 5,5.) 


La vitesse de régénération est extraordinairement grande chez 
les individus de cette série. 4 à 5 jours après l’amputation, le bour¬ 
geon de régénération est déjà macroscopiquement visible du côté 
témoin. 5 jours plus tard, les palettes montrent des sillons, indica¬ 
teurs des futurs doigts; 15 jours après l’amputation, les doigts sont 
individualisés; 5 jours plus tard encore, la régénération peut être 
considérée comme virtuellement terminée. 

Les dessins des fig. 53 et 54 (rangées impaires), effectués 11 ou 
12 jours après l’amputation, rendent visibles cette rapidité dans la 
régénération des pattes témoins. Une comparaison avec les figures 
du premier et du troisième chapitres de ce travail (séries A et B) 
montrera que ces régénérats de 10 à 12 jours correspondent à des 
formations de 2 mois environ, chez les Tritons adultes. 
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Dessins des deux pattes de 10 larves de la série L II a. 1^® et 3°^® rangées: 
12 jours après l’opération; 2°^® et 4°^® rangées: 33 jours après l’amputation et 
la suppression de l’innervation. (Gross. environ x 5,5). 


Rev. Suisse de Zool, T. 33, 1926. 


9 
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Ces mêmes figures montrent aussi qu’aucune régénération, ma¬ 
croscopiquement visible, n’est décelable du côté opéré, les surfaces 
d’amputation étant en ce moment à peu près planes, contraire¬ 
ment à ce qui avait été observé par Rubin sur des Axolotls 
de 12 à 30 cm. Dans quelques cas, si l’on y regarde de plus près, 
on voit bien, à la loupe,Sou 4 jours après l’amputation, un petit 
monticule blanc ressemblant à un bourgeon de régénération, mais 
plus tard ce monticule semble se réduire et aboutit ainsi à une 
surface d’amputation plane. 

20 à 25 jours après l’amputation, les bourgeons de régénération 
apparurent également, du côté opéré, chez tous les individus. Les 
rangées paires des mêmes fig. 53 et 54 montrent des dessins faits 
33 jours après l’amputation et d’après lesquels on voit, du côté 
opéré, un stade de régénération identique à celui qui s’observait, 
20 jours auparavant, du côté témoin. Il y a, dans l’ensemble de 
ces 14 individus, un écart dans l’apparition du bourgeon de régé¬ 
nération allant de 20 à 25 jours. 

Deux larves de T, alpestris eurent, cependant, un comportement 
aberrant. Ces individus avaient été opérés suivant la même méthode 
que tous les autres, mais, pendant la mise à nu du plexus, l’artère 
sous-clavière fut atteinte et une violente hémorragie empêcha la 
continuation de l’opération. Ces individus régénérèrent des deux 
côtés (voir fig. 53 A et fig. 54 F) avec la même vitesse, bien que la 
guérison de la blessure ait nécessité plus d’une semaine. Il m’a 
semblé utile de rapporter ces deux cas — qui sont en somme des 
expériences témoins — pour démontrer à nouveau l’impossibilité 
d’une influence sérieuse du traumatisme opératoire sur la régé¬ 
nération, même chez des organismes aussi délicats que le sont des 
larves de 23 et 25 

Il résulte des 14 cas, où l’opération avait réussi, que toujours, 
chez les larves de Tritons de 22 à 30 on observe, du côté opéré, 
une absence du pouvoir régénérateur pendant un minimum de 
20 jours. A ce moment, les pattes témoins présentent des régénérats 
âgés de 15 jours au moins. L’apparition du bourgeon de régéné¬ 
ration se faisant normalement déjà 5 jours après l’opération, 
l’écart dans le début manifeste du pouvoir régénérateur est de 15 à 
20 jours. 

Le comportement exceptionnel des deux individus ayant subi 
les mêmes interventions opératoires, mais sans section certaine 
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du plexus, démontre une fois de plus l’inexactitude de la théorie 
de Goldfarb, même si l’on cherche à l’appliquer à ces très jeunes 
organismes. 

b) Pattes postérieures: 

4^ Série L II p. — Ablation du plexus crural et amputations 
bilatérales chez 10 larves de T, alpestris, de 20 à 26 le 31 août 
et le l®^' septembre 1923. 

5 jours après l’amputation, rien n’est encore visible des deux 
côtés, chez tous les individus; 3 jours après, cependant, toutes les 
pattes témoins présentent des bourgeons de régénération parfaite¬ 
ment nets. 15 jours après l’amputation, les pattes témoins sont 
déjà au stade «palette», avec ou sans indications des futurs 
doigts. 



Fig. 55. 

Dessins des deux pattes de toutes les larves de la série LIIp (T. alpestris), 
23 jours après l’amputation et la suppression de l’innervation. (Gross. linéaire 
environ x 5,5.) 


Les dessins de la fig. 55 montrent l’état comparatif des deux 
pattes, 23 jours après l’amputation, et il en ressort qu’aucun des 
individus n’est encore, en ce moment, le siège de la moindre régé¬ 
nération macroscopiquement décélable du côté opéré, tandis que, 












132 


O. SCHOTTÉ 


du côté témoin, les doigts sont toujours très bien différenciés, 
parfois même parfaitement individualisés. 

Un mois après l’opération, un seul individu présente, du côté 
opéré, un bourgeon de régénération; 5 jours plus tard, 2 autres 
individus montrent le même stade du même côté; encore 5 jours 
plus tard — 40 jours après l’amputation — 9 individus sur 10 
régénèrent, le dixième n’ayant montré aucune régénération du côté 
opéré jusqu’à sa mort, survenue deux mois et demi après l’opération. 

Il résulte de cette série que toutes les larves de Tritons de 20 à 
26 dont le plexus crural avait été réséqué, montrent, sans 
exception, une absence temporaire de régénération pendant 35 à 
40 jours en moyenne, sauf pour un individu, où cette durée ne fut 
que de 30 jours. La régénération visible apparaissant, à cette 
époque, pour les pattes postérieures témoins, 8 jours après l’ampu¬ 
tation, l’écart minimum dans l’apparition du pouvoir régénérateur 
est ainsi de 27 à 32 jours en moyenne, exceptionnellement de 22. 

Un individu sur 10 n’a présenté aucune régénération jusqu’à sa 
mort (75 jours après l’amputation). 

§ 4. Conclusion. 

1® Chez les larves d’Urodèles ayant au moins 20*^”^, comme 
chez les Tritons adultes, la suppression complète de l’innervation, 
par section des nerfs, inhibe la régénération des pattes antérieures 
et postérieures (33 cas). 

2^ Cette inhibition de la régénération des pattes est temporaire 
dans l’immense majorité des cas (29 sur 33), et l’on assiste alors à la 
reprise d’une régénération tardive. Celle-ci débute, pour les larves 
des Tritons, en été, déjà 20 à 25 jours après l’amputation (pattes 
antérieures), en automne, 35 à 40 jours après l’amputation (pattes 
postérieures). Dans le cas des larves de Salarnandra maculosa^ cette 
reprise de la régénération s’est faite 33 à 65 jours après l’ampu¬ 
tation, pour les pattes antérieures, et au bout de 54 jours, pour les 
pattes postérieures. 

3^ Deux cas, où il avait été infligé involontairement un trauma¬ 
tisme du côté opéré encore plus grave que normalement (section 
de l’artère, mais vraisemblablement sans destruction du plexus) 
et dans lesquels la régénération avait été simultanée avec celle du 
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côté témoin, prouvent que les retards observés ne sauraient être 
attribués à une simple action du traumatisme. 

4® La régénération tardive des pattes opérées, débutant après que 
les pattes témoins ont déjà formé des régénérats avec doigts dif¬ 
férenciés, coïncide avec le retour de la motricité et de la sensi¬ 
bilité. 

50 La parfaite similitude des résultats observés avec ceux précé¬ 
demment constatés chez les Tritons adultes montre que les larves 
d’Urodèles se comportent exactement comme les Tritons adultes, 
en ce qui concerne la relation existant entre le système nerveux et 
la régénération des membres- 

6® La rareté relative des cas d’absence complète de régénéra¬ 
tion (4 cas seulement sur 33) ne pourra être discutée que lorsque 
nous aurons examiné de plus près ces mêmes faits chez les Tritons 
adultes. 

Il ressort des résultats obtenus que le fossé maintenu entre 
la régénération à l’état larvaire et ce phénomène à l’état adulte est 
artificiel, le comportement des larves, au point de vue de leur 
déterminisme fonctionnel, étant identique à celui des adultes. 

W. Roux avait séparé les étapes du développement des orga¬ 
nismes en deux périodes: a) une période larvaire à fonctionnement 
cellulaire indépendant du système nerveux et b) une période adulte 
où le système nerveux règle les échanges et le fonctionnement géné¬ 
ral. Dans l’esprit de mes devanciers et d’un auteur critique récent 
(Anders), les larves d’Urodèles de 30°^°^ appartiendraient à la 
première catégorie. D’après ce qui précède, nous pouvons conclure, 
au contraire, que les larves d’Urodèles de 20 à 30^^ se trouvent 
déjà dans la deuxième période de différenciation fonctionnelle. 

51 la théorie de W. Roux est exacte, il faudra probablement 
distinguer entre: 

a) Une période embryonnaire à corrélations fonctionnelles plus 
lâches, où très probablement la régénération se ferait sans le 
concours du système nerveux; 

b) Une période larvaire à différenciation fonctionnelle plus 
accusée qui correspondrait à la deuxième période de W. Roux, où 
la régénération serait déjà dépendante du système nerveux. 
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DEUXIÈME PARTIE 

Discussion et vérifications. 

Dans les chapitres précédents, j’ai rapporté les principaux faits 
constituant, par leur ensemble, un faisceau de preuves en faveur d’une 
action positive du système nerveux sur la régénération. Les résul¬ 
tats obtenus m’ont permis de vérifier cette action, tant pour les 
Tritons adultes que pour les larves d’Urodèles. Ces résultats 
semblent cadrer admirablement avec l’hypothèse d’une action 
directe des nerfs mixtes sur la régénération. Malgré quelques 
exceptions, ils sont d’une précision très suffisante, étant donné ce 
que l’on peut attendre généralement d’une intervention dans un 
phénomène biologique où, en raison de la complexité des conditions, 
il paraît impossible d’obtenir des effets d’une constance absolue. 

Le moment est cependant venu de soumettre l’hypothèse énoncée 
plus haut à un contrôle serré. J’ai fait, dans ce but, soit fexamen 
anatomo-physiologique des individus normaux ou à comportement 
aberrant, soit des expériences nouvelles. C’est ici que nous rencon¬ 
trerons les plus grandes difficultés d’interprétation, et nous verrons 
combien ce problème, simple en apparence, se révèle complexe en 
réalité. 


CHAPITRE V. 

Influence de la cicatrice sur la perte apparente du pouvoir régénérateur. 

Un des faits les plus remarquables constatés au cours des expé¬ 
riences précédentes et sur lequel je n’ai jusqu’à présent pas insisté, 
est la perte définitive — au moins en apparence — du pouvoir 
régénérateur de certains animaux, du côté dont le plexus nerveux 
avait été sectionné. 

Je donnerai d’abord, sous forme d’un tableau, les pourcentages 
de ces animaux réfractaires à la régénération, observés dans les 
séries A (amputations et sections nerveuses simultanées). On verra 
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que ce pourcentage varie: 1° avec le niveau d’amputation, 2^ avec 
le niveau de section nerveuse, c’est-à-dire est ici encore fonction 
de la distance entre le niveau de section des nerfs et celui de l’am¬ 
putation. Je reviendrai ultérieurement sur cette relation, voulant 
prendre ici en considération surtout les chiffres globaux. 


Niveaux 

Nombre d’animaux 
réfractaires 

Pourcentage 

ab-AB . 

70 indiv. sur 121 indiv. 

63,1 % 

ab-GB. .... 

5 » » 57 » 

8,8 % 

cc^-AB .... 

35 » » 40 » 

85,2 % 

cd-OB .... 

15 » » 28 » 

53,2 % 

Total . . 

146 indiv. sur 276 indiv. 

52.9 % 


Il résulte de là que, pratiquement, après section du plexus et 
amputation simultanée, la moitié des animaux ne régénère pas, 
même si l’on prolonge l’observation pendant plusieurs mois après 
l’amputation. 

Quelle peut être la cause de cette perte du pouvoir régénérateur? 
J’ai d’abord été conduit, par les observations réitérées de l’aspect 
des moignons, à penser que la peau épaisse et pigmentée, recou¬ 
vrant le moignon, devait constituer un obstacle mécanique à la 
sortie du jeune bourgeon de régénération. Quand, en effet, il doit 
y avoir régénération tardive, on observe, comme je l’ai indiqué plus 
haut, une aire centrale à épiderme mince et peu pigmenté, limitée 
par un bourrelet cicatriciel plus épais. C’est cette aire particulière 
que le bourgeon de régénération soulève au cours de sa croissance. 
Quand, au contraire, la patte ne doit pas régénérer, le bourrelet 
cicatriciel progresse, finit par fermer complètement la surface pri¬ 
mitive, et paraît reconstituer, par la texture de ses tissus, un 
obstacle infranchissable à la sortie du bourgeon. 

Guidé par ces constatations, j’ai d’abord cru pouvoir incriminer 
cette cicatrisation avancée comme la cause essentielle de l’absence 
de régénération (le premier qui ait fait cette observation est G. 
Wolff). Les expériences ultérieures m’ont montré, cependant, que 
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ce rôle de la cicatrice était certain, mais qu’il ne suffisait pas à 
expliquer tous les cas de non régénération. 

Je rapporterai d’abord les faits établissant le rôle inhibiteur de 
la cicatrice. 

§ 1. Série R L Réamputation dHndwidus n'ayant pas régénéré après 
la simple section des nerfs suwant ab. 

10 T-. cristatus, provenant de la série A I, opérés le 18 janvier 
1921, et qui sont restés sans régénérer du côté opéré jusqu’au 
27 septembre, c’est-à-dire pendant plus de 9 mois, sont réamputés, 
à cette date, des deux côtés. Pour l’amputation du moignon cica¬ 
triciel, il faut avoir soin de couper assez haut, pour sectionner 
dans l’os, afin de rétablir les conditions primitives de l’expérience. 



Fig. 56. 

Dessins de 8 pattes gauches de la série R I 30 jours après ramputation. 


Or, dans tous les 10 cas, la régénération des deux membres, le 
membre anciennement privé de son innervation et le membre 
témoin, s’est faite simultanément et s’est poursuivie avec la même 
vitesse: les deux pattes montrent, 1 mois après l’amputation, des 
grands cônes de régénération, 10 jours plus tard, les premières 
ébauches digitales; au bout de 2 mois, la régénération peut être 
considérée comme virtuellement terminée. 

Dans la fig. 56, j’ai représenté 8 cas de cette série, seulement du 
côté gauche, et l’on remarquera l’étonnante uniformité dans le 
degré d’évolution de tous les régénérats de ces individus. 

§ 2. Série R IL Réamputation d'individus n'ayant pas régénéré après 
résection des nerfs suwant ab-a'b' et amputations suwant AB, 

a) Série /? // a. — 13 T, cristatus. Réamputation des deux côtés 
le 5 octobre 1922, c’est-à-dire plus d’une année après la première 
opération. Ces individus proviennent tous de la série Alla. 
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Sauf pour 3 cas, la régénération semble être absolument normale 
des deux côtés, bien que quelquefois les pattes gauches régénèrent 
dans la suite avec une vitesse moindre. La fig. 57 montre l’état 
comparatif de la régénération des membres gauches et droits de 
9 individus, 90 jours après l’amputation. 



E F G H I 

Fig. 57. 

Dessins des deux pattes de 9 individus de la série R II a, 

3 mois après la réamputation. 


Parmi les 13 individus considérés, 2 ont continué à présenter 
une absence complète de régénération; un Triton n’a commencé à 
régénérer que 2 mois après la nouvelle amputation, manifestant 
ainsi un retard très sensible et dont nous retrouverons, dans la 
suite, d’autres exemples. 

b) Série R //b. — 21 T. alpestris^ provenant des séries A II 6, 
ont été amputés les 10 premiers, le 25 novembre 1921, les 11 autres 
individus, le 25 mars 1922. 

75 jours après l’amputation, 8 individus seulement manifestent 
une régénération simultanée avec le côté témoin, 2 présentent un 
retard d’à peu près 20 jours par rapport au côté témoin, 4 pos¬ 
sèdent des régénérats très tardifs et qui se sont arrêtés dans leur 
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évolution, enfin 7 individus ne présentent aucune régénération après 
cette deuxième amputation. On verra (fig. 58) les aspects bizarres 
de certains régénérats incomplets mais qui, du reste, peuvent 
aussi se rencontrer du côté témoin. 



g. d. g. d. g- à. g- d. g- d. g- d. g. d. 
G H I J K L M 


Fig. 58. 

Dessins de 13 individus de la série R II 6 effectués 75 jours après 
la réamputation. 


c) Série R II c. — 9 T. palmatus^ provenant de la série A II c, 
sont réamputés le 25 novembre 1921. 

On constate que 7 individus régénèrent simultanément avec le 
côté témoin, 2 individus par contre, n’ont présenté aucune régéné¬ 
ration pendant plusieurs mois, du côté qui avait subi la résection 
du plexus brachial. 

La récapitulation des résultats de ces 3 sous-séries n’est pas très 
aisée. Tandis que les T, palmatus semblent avoir un comportement 
très voisin de celui des T, cristatus, les T, alpestris, par contre, pré¬ 
sentent un comportement légèrement aberrant. Toujours est-il que, 
parmi les 43 individus de cette série, 11 n’ont présenté à nouveau 
aucune régénération du côté où le moignon cicatriciel avait été 
supprimé, 5 présentent des retards très sensibles par rapport au 
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côté témoin ou forment des régénérats incapables d’évoluer nor¬ 
malement, 27 enfin régénèrent cette fois avec une vitesse sensible¬ 
ment identique des deux côtés. 

§ 3. Série R III, Réamputation (Tindwidus n'ayant pas régénéré 

après résection des nerfs suwant cd^ amputations suivant AB. 

15 T, cristatus^ provenant tous de la série A IV a^. Réamputa¬ 
tion des moignons cicatriciels et des pattes témoins le 20 novembre 
1922 (au minimum 4 mois après la section nerveuse). 

3 individus seulement commencent à régénérer simultanément 
des deux côtés. 5 individus ne se mettent à régénérer du côté 
anciennement opéré que 30 jours après que le bourgeon de régé¬ 
nération est devenu visible du côté témoin (55 jours après l’ampu¬ 
tation). 1 individu ne commence à régénérer que 70 jours après 
l’amputation. 6 individus enfin n’ont présenté aucune régénération 
du côté gauche, comme lors de la première amputation. La fig. 59 
montre l’état de régénération des pattes des deux côtés, dessinées 
le 10 février 1923, date à laquelle finit l’expérience, 80 jours après 
la deuxième amputation. 



Fig. 59. 

Dessins des deux pattes de 9 individus de la série R III 80 jours après 

la réamputation. 
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Récapitulation pour les séries R I à R 111, 

Je laisse, pour le moment, en dehors de la discussion les résultats 
de la série R II è relative aux T, alpestris qui ne sont pas très 
comparables à ceux de la série R II a se rapportant au T. cristatus. 
Parmi les 20 individus des séries RI et R II a qui avaient subi la 
section et la résection des nerfs suivant aè, deux seulement n’ont 
présenté aucune régénération du côté opéré lors de la réamputation^ 
un indmdu a régénéré avec un retard très considérable, tandis que 
tous les autres individus ont virtuellement régénéré avec la même 
vitesse. 

Il n’en est plus du tout de même pour les individus de la série 
R III auxquels le plexus brachial avait été réséqué tout près de son 
origine. Sur 15 individus, 3 seulement régénèrent normalement, 

6 individus présentent des grands retards par rapport au côté 
témoin, 6 enfin n’ont pas régénéré à nouveau du côté ancienne¬ 
ment privé de son innervation. 

§ 4. Série R IV, Réamputation des moignons cicatriciels des pattes 
postérieures après résection des nerfs suivant ab ou suivant cd, 

10 T, cristatus, provenant des séries A V et A VI. Abrasion du 
moignon cicatriciel de la patte postérieure gauche et amputation 
de la patte postérieure droite régénérée, le 20 avril 1923, plus de 

7 mois après la première opération. 

Du côté témoin, la régénération devient apparente sous forme 
d’un bourgeon 40 jours en moyenne après l’amputation. Du côté 
opéré, 5 individus régénèrent simultanément avec le côté témoin, 
3 avec des retards de 1 à 2 mois, 2 pas du tout. 

§ 5. Discussion, 

On voit, d’après ces résultats, que l’hypothèse initiale d’après 
laquelle une cicatrisation précoce et avancée du moignon — rendue 
facile par suite du retard consécutif à la section nerveuse — serait 
la cause unique des cas de non régénération, ne se trouve pas 
confirmée. En effet, malgré la réamputation pratiquée sur 75 indi¬ 
vidus, ce n’est que dans 40 cas que cette opération, destinée à sup¬ 
primer l’obstacle mécanique de la cicatrice, a donné des résultats 
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immédiats. On pourrait y ajouter les 16 individus qui ont fini 
par régénérer plus ou moins complètement, mais avec un retard 
souvent considérable^; par contre, les autres individus (19) ont 
continué à ne pas régénérer après cette amputation, ce qui montre 
qu’il manquait encore certaines conditions internes, nécessaires, 
supprimées par la section des nerfs et qui n’avaient pas été rétablies. 
Il n’en reste pas moins que 56 individus sur 75, qui n’avaient 
présenté qu’une simple cicatrisation après la première amputation, 
ont pu, lors de la deuxième, présenter une régénération semblable 
à celle de la patte témoin ou plus tardive ou incomplète. On voit 
ainsi que 74,6 % des individus ont pu manifester un pouvoir régé¬ 
nérateur que la cicatrice avait précédemment inhibé. 

Lorsqu’on envisage le pourcentage des individus ayant régénéré 
après la première amputation, on voit que, grosso modo^ ce chiffre 
représentait la moitié des cas (146 sur 276 individus). L’ablation 
de la cicatrice par réamputation montre que 75 %, en chiffres 
ronds, des individus réfractaires, peuvent maintenant régénérer, 
si bien qu’en définitive, abstraction faite de la cicatrice, on peut 
dire que le pourcentage des individus qui récupèrent tôt ou tard 
les conditions internes nécessaires à la régénération est de 50% + 
37% = 87% et que celui des individus définitivement réfractaires 
est de 13 %. 

L’influence de la cicatrice va encore ressortir de la comparaison 
du nombre des individus qui ne régénèrent pas, suivant que les 
amputations ont été faites en même temps que la suppression de 
l’innervation ou selon qu’elles ont été pratiquées, au contraire, 
un certain temps après cette opération. 

En effet, dans le premier cas, la cicatrisation débute dès le 
premier jour et a, pour s’établir, tout le temps qui s’écoule entre le 
moment de la section nerveuse et celui de la récupération du pou¬ 
voir régénérateur. Au contraire, dans le deuxième cas, plus l’ampu¬ 
tation est faite tardivement, c’est-à-dire plus la cicatrisation est 
mise en train longtemps après la section nerveuse, plus on est 
proche du moment où le pouvoir régénérateur va pouvoir se mani- 


1 La cause de ces retards sera examinée plus loin et paraît, jusqu’à preuve 
du contraire, résider dans une régénération incomplète des nerfs, ce qui rend 
ces cas comparables à ceux que P. Weiss et O. Schotté ont observé, après des 
sections partielles du plexus. 
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fester à nouveau. La cicatrisation aura donc, dans l’ensemble, 
moins de temps pour s’établir, avant qu’un bourgeon de régéné« 
ration puisse apparaître. 

En fait, l’examen du tableau suivant montrera que, dans tous 
les cas, le pourcentage des individus réfractaires est moindre, 
toutes choses égales d’ailleurs, après amputations retardées qu’après 
amputations simultanées. 


Niveaux 

Pourcentage 

dans 

les séries A 

Pourcentage 

dans 

les séries B 

Différence 

des 

pourcentages 

aè-AB 

63,1 % 

13,3 % 

49,8% 

aè-GH 

8 ,8% 

5,8 % 

3 % 

cd-AB 

85,2% 

46 % 

39,2 % 

cd-GE 

53,2 % 

29,4% 

23,8% 

Moyenne 

52,9 % 

28,5 % 

24,4 % 


On voit ainsi que, tandis que 52,9 % des individus ne régénèrent 
pas après amputation simultanée, il n’y en a que 28,5 % qui soient 
réfractaires à la régénération quand l’amputation — et par suite 
la cicatrisation — a été retardée. 

On voit alors que, dans ces cas, il y a pratiquement 71,5 % des 
individus qui régénèrent et 28,5 % qui ne régénèrent pas. On peut 
penser que si l’on avait toujours amputé très tardivement et non 
avec des retards variables (allant de 10 à 100 jours), on aurait eu 
des chiffres encore plus voisins ^ de ceux de 87 % et 13 % que 
fournissent les expériences de réamputations, en ce qui concerne 
les individus réellement capables ou incapables de régénérer. 

L’influence parasite de la cicatrice étant ainsi mise en évidence 
et pouvant être éliminée, il reste à chercher la cause pour laquelle 

^ De tels cas ont été déjà signalés. Ils se rencontrent dans des séries 
(B I B I e, B II à et B III e) où l’intervalle entre l’opération nerveuse 
et l’amputation était rendu égal ou supérieur au temps nécessaire pour la 
récupération des conditions internes de la régénération. 

Sur les 58 individus de ces séries, 8 seulement ne présentèrent aucune régé¬ 
nération du côté opéré. Le calcul des pourcentages révèle 13,7 %, chiffre très 
voisin de la valeur théorique (13 %) obtenue plus haut comme moyenne. 
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13 % environ des individus présentent une absence durable de 
régénération. Bien que je ne considère pas encore la cause de cette 
absence comme connue avec certitude, je raisonnerai, pour plus 
de clarté, en admettant l’hypothèse formulée plus haut, d’après 
laquelle la récupération de la capacité de régénération de la patte 
serait liée à la régénération des nerfs eux-mêmes. 

S’il en est ainsi, de même que le retard dans la régénération était 
fonction de la distance entre lé niveau d’amputation et celui de 
section nerveuse, de même il doit y avoir d’autant plus de chance 
pour que la régénération des nerfs soit incomplète ou se heurte 
à des obstacles cicatriciels qu’ils ont une route plus longue à suivre 
depuis leur point de départ jusqu’à la surface d’amputation. 

C’est précisément ce rapport que l’on observe aussi bien dans la 
série A que dans la série B. Je dois cependant faire ici une remarque. 
Les pourcentages représentent le nombre d’individus qui ne régé¬ 
nèrent pas après la première amputation^ c’est-à-dire la somme 
de ceux où cette inhibition est due à la cicatrice et de ceux chez 
lesquels les conditions internes de la régénération n’ont pas été 
rétablies. A coup sûr, des réamputations diminueraient ces pour¬ 
centages, mais vraisemblablement d’une façon proportionnelle. Ici, 
les deux facteurs sont inséparables; la distance à franchir fait 
varier le pourcentage des nerfs qui n’atteignent pas la surface, et 
conséquemment le temps qu’a la cicatrice pour s’établir. Les deux 
ordres de phénomènes varient dans le même sens. 


Pourcentage des absences de régénération. 


Niveaux 


Pourcentage dans 
séries A 


Pourcentage dans 
séries B 


ab-AB 

ab-GB 

cd-AB 

cd-Gn 


63.1 % 
8,8 % 

85.2 % 

53.2 % 


13.3 % 
5,8 % 

46 % 

29.4 % 


On voit que c’est pour la distance maxima cd-AB que le nombre 
d’individus réfractaires est le plus élevé (85,2 % et 46 %) et qu’in- 
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versement c’est pour la distance la plus courte aè-GH que ce nombre 
(8,8 % et 5,8 %) est le plus faible. Les autres cas, correspondant 
aux distances intermédiaires, présentent aussi des pourcentages 
intermédiaires. 

Il se vérifie ainsi que, aussi bien le retard dans la mise en train 
de la régénération chez les individus qui doivent régénérer que le 
nombre des individus définitivement réfractaires sont tous deux 
fonction de la distance entre le niveau d’amputation et celui de 
la section nerveuse. Ces relations se comprennent aisément si l’on 
admet qu’elles ont pour cause la durée ou la possibilité plus ou 
moins grande de reconstitution des nerfs par régénération. 

On voit ainsi que toute une série de faits contribue à donner de 
plus en plus de vraisemblance à l’interprétation suivante : les nerfs 
coupés inhibent la régénération; celle-ci peut être rétablie quand 
les nerfs ont pu régénérer jusqu’à la surface d’amputation, et ceci 
dans la mesure où cette régénération n’a pas été trop incomplète 
ou nulle, ou enfin ne s’est pas heurtée à des obstacles impossibles 
à franchir. Pour contrôler cette hypothèse, il était nécessaire de 
soumettre les individus à un examen physiologique (récupération 
de la motricité et de la sensibilité) et anatomique (constatation de 
la présence ou de l’absence des nerfs régénérés). 


CHAPITRE VI. 

Vérifications physiologiques et anatomiques. 


Si l’hypothèse que j’ai formulée plus haut, d’après laquelle la 
reprise du pouvoir régénérateur serait fonction du rétablissement 
de l’innervation, tandis que l’absence durable de régénération serait 
liée à une perte définitive de l’innervation, est exacte, il doit être 
possible, soit par l’examen physiologique de l’innervation motrice 
et sensitive de la patte, soit par l’examen anatomique direct 
du plexus, de vérifier dans quelle mesure cette hypothèse est 
fondée. 
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§ 1. Examen du comportement physiologique des membres primitive¬ 
ment privés de leur innervation. 

Pendant 20 jours en moyenne, toutes les pattes à innervation 
supprimées sont parfaitement paralysées. Elles traînent d’une 
façon absolument inerte au côté de l’animal et sont insensibles à la 
piqûre et au pincement. 

Passée cette première période de paralysie absolue, on remarque, 
au bout d’un mois, les premiers mouvements encore très faibles 
de l’épaule et de l’avant-bras. Quelques jours plus tard, le bras 
peut être remué plus activement, mais toujours d’une façon incom¬ 
plète. L’examen physiologique révèle déjà les premiers signes d’un 
retour de la sensibilité et de la motricité dans le zeugopode, alors 
que l’articulation du coude est toujours inerte et insensible. Peu 
à peu, environ deux mois après l’amputation, la sensibilité semble 
être complètement revenue, tandis que la motricité est générale¬ 
ment encore bien incomplète. 

L’examen physiologique des pattes postérieures montre un réta¬ 
blissement de la mobilité de la cuisse plus précoce dans la série A V 
que dans la série A VI où le niveau de section des nerfs était plus 
proximal. Pour juger du rétablissement complet de l’innervation, 
l’examen physiologique ne donne que des indications insuffisantes. 
On peut cependant dire que le retour à un fonctionnement normal 
est certainement plus rare pour les pattes postérieures que cela 
n’avait été le cas pour les pattes antérieures. Parmi les 30 indi¬ 
vidus de ces deux séries, aucun n’aurait pu être considéré comme 
normalement innervé d’après le seul examen physiologique. 

Ce serait cependant une erreur de croire que le retour de la motri¬ 
cité et de la sensibilité coïncide exactement avec la reprise du pou¬ 
voir régénérateur. Sur ce point, je me trouve en contradiction 
absolue avec de nombreux chercheurs, sauf Goldfarb. Il y a des 
cas, relativement nombreux — environ 20 % -— où les animaux 
qui ont présenté une motricité nulle ou très réduite, ont cependant 
régénéré. Dans d’autres cas — 15 % environ — la motricité et la 
sensibilité semblaient être revenues et les pattes (même pas com¬ 
plètement cicatrisées) n’ont cependant été le siège d’aucune régé¬ 
nération. Inversément, j’ai observé des individus qui, après 2 ans 


Rfv. Suissf de Zool. T. 33. 1926- 
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et plus, n’avaient récupéré ni leur motricité, ni leur sensibilité et 
qui cependant avaient régénéré, au bout de deux mois environ 
après l’opération nerveuse. 

Il ressort de cette courte mise au point que, contrairement à ce 
qui a été dit et observé par les auteurs, sauf Goldfarb et répété 
récemment par P. Weiss, il n^y a pas de rapport certain entre Vétat 
fonctionnel des nerfs et la régénération^ cette dernière pouvant faire 
défaut après un rétablissement apparemment normal du fonction¬ 
nement nerveux du membre et, par contre, se faire en l’absence 
de ce fonctionnement. 

La méthode basée sur l’examen physiologique est donc impropre 
à résoudre le problème. 


§ 2. Examen anatomique de Pinnerçation des membres dans les cas 
de régénération tardée et d'^absence complète de régénération. 

De nombreux individus furent soumis à un examen anatomique 
très minutieux portant sur les plexus opérés. 

Ces vérifications furent faites soit sur des individus fraîchement 
morts ou tués, soit sur des individus simplement anesthésiés et 
qui, après cette intervention d’ordre banal, pouvaient servir pour 
d’autres expériences. 

Pour les pattes postérieures, l’examen anatomique est certaine¬ 
ment plus difficile à réaliser que pour les pattes antérieures. Ainsi^ 
je n’ai jamais pu statuer avec certitude sur la régénération du 
4 me du plexus — le 19^^ nerf rachidien. Mais, comme ce der¬ 
nier est très ténu, le doute, subsistant sur sa régénération plus ou 
moins complète, n’a que peu d’importance. 

Voici, sous forme d’un tableau, les résultats de 135 examens 
anatomiques dont beaucoup ont été faits bien des mois après la 
première opération. 

11 ne s’agit là que d’examens d’animaux effectués avant toute 
réamputation. Cette réserve est importante, car le nombre de 
Tritons n’ayant pas régénéré doit être diminué d’environ 75 %, ce 
dernier chiffre représentant le pourcentage des cas de non régéné¬ 
ration attribuables à la seule action de la cicatrice. 
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Séries 

0 

'2.2> 

Nombre 

d’individus 

contrôlés 

L’état 

de régénération 
des nerfs 

Coïncidences entre 
la régénération des nerfs 
et celle des membres 

examinées 

l-s.s 

Vi¬ 

vants 

Morts 

1 

Total 

com¬ 

plète 

incom¬ 

plète 

absente 

Nerfs et 

mem¬ 

bres 

t & 3 
« « 
a 

Membres 

et 

pa» nerfs 

Ni nerfs 

ni ' 

membres 

Série A I 

21 

3 

8 

11 

11 

— 

— 

5 

6 

— 

— 

Série A II % 

8 

1 

3 

4 

3 

1 

_ 

2 

2 

— 

— 

» A 11 ^2 

13 

— 

4 

4 

4 

— 

— 

2 

2 

— 

— 

)) A II 

6 

2 

4 

6 

4 

1 

1 

4 

1 

— 

— 

» A II 

13 

4 

4 

8 

4 

— 

4 

3 

2 

— 

1 

Série A II 

10 

2 

4 

6 

3 

2 

1 

3 

1 

1 

1 

» A II èg 

11 

-: 

5 

5 

3 

2 

— 

2 

3 

— 

— 

» A II 63 

15 

5 

6 

Tl 

3 

4 

4 

1 

6 

1 

3 

Série A II c 

12 

— 

3 

3 

3 

— 

— 

— 

3 

— 

— 

Série A III a 

12 

— 

4 

4 

2 

1 

1 

1 

2 

1 

— 

Série A III 

10 

_ 

5 

5 

3 

2 

. 

3 

2 

— 

— 

» A III 62 

17 

3 

6 

9 

4 

2 

3 

5 

— 

3 

1 

Série A II c 

30 

3 

3 

6 

3 

2 

1 

4 

1 

1 

— 

Série A IV % 

■ 28 

6 

5 

11 

4 

4 

3 

3 

5 

2 

1 

» A IV ^2 

12 

4 

6 

10 

3 

3 

4 

— 

6 

— 

4 

Série A IV èj 

13 

_ 

5 

5 

2 

1 

2 

2 

1 

1 

1 

» A IV ^2 

15 

3 

7 

10 

4 

3 

3 

3 

2 

2 

3 

Série A V 
pattes post. 

16 

6 

4 

10 

7 

3 

— 

5 

5 

— 

— 

Série A VI 
pattes post. 

14 

4 

3 

7. 

2 

3 

2 

2 

3 

1 

1 

Total 

276 

1 

! 46 

89 

135 

72 

34 

29 

50 

53 

14 

18 
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Une récapitulation des données de ce tableau montre que, sur 
135 individus, 72 seulement ont montré un rétablissement com¬ 
plet des nerfs régénérés, 34 ont présenté une régénération in¬ 
complète (une seule branche par exemple du plexus paraissant 
régénérée), 29 individus, enfin, n’ont révélé, après un examen très 
minutieux, aucune régénération apparente des nerfs. 

Si nous examinons les colonnes horizontales, c’est-à-dire si nous 
envisageons les résultats d’après les séries d’expériences, nous re¬ 
marquons tout d’abord que, dans la série A I, à simple section 
des nerfs, sur 11 individus examinés, tous ont fait montre d’une 
régénération parfaitement normale des nerfs. Ceci provient sans 
doute du fait que les deux bouts des nerfs sectionnés étant restés 
très près l’un de l’autre, les conditions les plus favorables pour 
la régénération des nerfs se trouvèrent ainsi réalisées. 

C’est dans les séries où le plexus brachial a été réséqué que les 
cas de non régénération absolue des nerfs se rencontrent, mais 
tandis que dans les séries A II %, A II «g, A II A II c, A III bi 
et A V il n’y a, sur 31 individus, aucun cas de non régénération des 
nerfs, que dans les séries A II ag, A II b^. A III a, A III b^ et 
A III c on n’en observe que 7 cas sur 31 individus, on compte, 
sur les 19 individus des 2 séries A II et A II àg, 8 cas d’absence 
complète de régénération des nerfs. Il en est de même si l’on envi¬ 
sage les résultats de l’examen anatomique des séries A IV 
A IV ag, A IV ài, A IV b^ et A VI où, sur 43 individus examinés, 
14 n’avaient présenté aucune trace de régénération des nerfs. 

Là encore, ces irrégularités peuvent s’expliquer par les données 
mêmes des interventions opératoires. Si nous faisons abstraction 
de la série A III àg dans laquelle rien, en apparence, ne justifie la 
très forte proportion de 3 cas sur 8, tous les autres cas peuvent 
recevoir une explication satisfaisante. 

On se rappelle,en effet, que dans les 2 sous-séries AII a 4 et A II àg 
je ne m’étais pas contenté de réséquer suivant ab-a'V les nerfs 
du plexus, mais que j’avais saisi les bouts proximaux des nerfs 
encore attachés à la colonne vertébrale et les avais extirpés par 
arrachement. Or, on sait qu’après arrachement les nerfs régénèrent 
beaucoup plus difficilement qu’après simple section. J’ajouterai 
que, lors de cet arrachement, j’ai pu constater bien des fois que 
les nerfs avaient été réellement extirpés jusqu’aux racines, ce qui 
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rend l’absence fréquente de régénération des nerfs plus compré¬ 
hensible. 

Les raisons de la fréquence des cas de non régénération après 
section des nerfs suivant cd^ c’est-à-dire tout près des racines, sont 
un peu différentes. Là, l’obstacle à la régénération des nerfs doit être 
cherché, non plus dans l’état même du nerf, puisque dans ces opéra¬ 
tions (séries A IV et A VI), les nerfs avaient été sectionnés au 
ciseau, mais très probablement dans l’établissement d’un tissu 
cicatriciel s’opposant à une régénération normale des nerfs. L’inter¬ 
vention nécessaire, pour sectionner ces nerfs si près de la colonne 
vertébrale, est en effet, assez grave et nécessite, comme cela 
a été dit plus haut, la section des côtes et des apophyses transverses 
des vertèbres. Lorsque les lèvres épaisses de cette plaie très pro¬ 
fonde sont recousues, il est probable que ces parties osseuses et les 
lambeaux musculaires viennent se placer directement deA^ant les 
troncs nerveux sectionnés, réalisant ainsi un obstacle mécanique 
difficile à franchir. 

§ 3. Relations existant entre la régénération des nerfs constatée 

par un examen anatomique et la régénération tardioe des membres. 

L’examen de la dernière grande colonne verticale du tableau de 
la page 147 permet de faire d’emblée quelques constatations: 

Dans 68 cas sur 135, il y a coïncidence entre les résultats de 
l’examen anatomique et ceux obtenus par Texpérimentation; 

a) Dans 50 cas, il y a à la fois récupération tardive du pouvoir 
régénérateur et reconstitution de l’innervation; 

b) Dans 18 cas, les nerfs n’avaient pas été régénérés et, corréla¬ 
tivement, la régénération ne s’est pas produite. 

2o Par contre, il y a discordance dans 67 cas sur 135, soit dans la 
moitié des cas : 

a) Dans 53 cas, bien que les nerfs aient été reconstitués, la 
régénération ne s’est pas produite. Toutefois, il ne faut pas perdre 
de vue que ces résultats représentent la suite d’une première et 
unique amputation et que, comme nous l’avons vu au chapitre V, 
il faut attribuer environ 75 % de ces cas de non-régénération à 
l’influence de la cicatrice. Il ne resterait, théoriquement parlant, 
que 13 cas, dans lesquels l’absence de régénération doit être due 
à d’autres causes. D’ailleurs, ceux parmi les animaux examinés qui 
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étaient encore vivants et qui ont subi une simple révision opéra¬ 
toire ont été, comme on le verra plus loin, soumis, après ces consta¬ 
tations anatomiques, à de nouA^elles réamputations. Celles-ci ont 
confirmé que l’absence de régénération dépend, dans un certain 
nombre de cas, de la cicatrice, mais que cette explication n’est pas 
toujours satisfaisante. 

b) Dans 14 cas, il y a eu régénération des pattes alors que l’exa¬ 
men anatomique n’avait pas révélé une reconstitution des nerfs. 
Ces derniers cas sont indiscutablement en opposition avec l’hypo¬ 
thèse formulée, d’après laquelle, ce serait le rétablissement des nerfs 
qui permettrait la récupération du pouvoir régénérateur. Toutefois, 
on pourrait invoquer, pour expliquer cette divergence, soit l’action 
d’une innervation collatérale, soit la régénération de fibres — prin¬ 
cipalement de fibres sympathiques — sous une forme qui échappe¬ 
rait au simple examen anatomique. Goldfarb est le seul auteur 
qui ait observé des cas semblables et ce sont des exceptions de ce 
genre qui ont fait adopter à ce savant une attitude si résolue de 
négation. Parmi les auteurs actuels, ni P. Weiss, ni Piera Loca- 
TELLi n’ont fait d’examens anatomiques; ils ne se sont donc pas 
heurtés aux mêmes difficultés avant de conclure à une action cer¬ 
taine des nerfs sur la régénération des membres de Tritons.' 

Ces premières constatations ne peuvent manquer de donner une 
impression d’incohérence et d’incertitude qui semblerait confirmer 
la manière de voir de Goldfarb, d’après lequel «il n’existe pas de 
rapport immédiat entre la régénération et l’innervation inadéquate*). 
Il faut considérer, cependant, qu’il s’agit ici d’un premier examen 
fait, au hasard, sur des animaux qui, après la première opération, 
avaient ou n’avaient pas présenté de régénération tardive. Les expé¬ 
riences relatées au chapitre V nous ont révélé que la perte du pou¬ 
voir régénérateur, après une première amputation, ne devenait 
définitive que dans 25 % de ces cas (13 % des cas globaux). 

Tl était dès lors tout indiqué de faire une autre série d’examens 
anatomiques sur des animaux qui avaient été soumis à la réampu¬ 
tation, que ceux-ci aient alors régénéré leur patte d’une façon 
normale ou tardive, ou que cette régénération ait fait défaut. 
Si l’hypothèse qui guide ce travail est exacte, le nombre de coïnci¬ 
dences entre l’état des nerfs et la présence ou l’absence de la régé¬ 
nération doit être plus grand qu’en ce qui concerne les examens 
faits avant toute réamputation. 
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§ 4. Examen anatomique effectué sur des animaux après une 
deuxième amputation. 

Ces vérifications ont porté sur 38 animaux, dont 10 avaient 
régénéré normalement lors de la réamputation, dont 13 avaient 
présenté,une régénération tardive et dont 15 enfin n’avaient pas 
régénéré à nouveau lors de la nouvelle amputation. 

a) Examen d'individus ayant régénéré normalement. 

J’ai examiné 10 individus pris au hasard parmi les séries R I à III 
qui avaient présenté une régénération simultanée avec les côtés 
témoins. Le résultat de l’examen anatomique montre qu’à quelques 
détails près on peut considérer que les nerfs de ces animaux avaient 
normalement régénéré. 

b) Examen d'animaux ayant régénéré tardivement. 

Ce sont également des animaux des séries R: 

1® Un des individus de la série R II a (X^ 533) montre une régé¬ 
nération partielle du plexus; le IV”^® nerf spinal étant seul régénéré, 
à l’exclusion des deux autres; 

2® Chez six individus de la série R III (X® 566, 569, 570, 573, 
575 et 579) la régénération des nerfs paraît normale dans deux cas, 
la reconstitution du plexus n’est que partielle chez les quatre 
autres. 

3® Six T. alpestris de la série R II & (X® 535, 536, 545, 548, 551 
et 554). Deux des individus présentent une régénération des nerfs 
en apparence normale; deux individus ont montré une régénération 
partielle portant sur un seul nerf, et deux une régénération complète, 
mais faible, de toutes les branches du plexus. 

En résumé, sur 13 individus, la régénération tardive, après une 
première réamputation, a coïncidé, dans sept cas, avec une régénéra¬ 
tion partielle du plexus ; dans deux cas, avec une régénération 
complète, mais faible, et dans quatre cas avec une régénération 
complète, paraissant normale. 

c) Examen anatomique d'animaux n'ayomt pas régénéré. 

Les examens ont porté sur: 

1® 2 individus de la série R. \la (X® 525 et 534). Le X® 525 pré¬ 
sente une absence complète de régénération des nerfs, le N® 534 une 




152 


O. SGHOTTÉ 


régénération partielle du plexus, en ce sens que la branche du 
plexus est présente, tandis que les 2 autres nerfs, IV et V, sont 
à peine indiqués. 

2^ 6 animaux de la série R III (N° 565, 567, 562, 567, 572 et 574). 
Le N® 567 présente une régénération en apparence normale de tous 
les nerfs. LesNos562 et 572 ne possèdent qu’une régénération par¬ 
tielle (une seule branche du plexus sur trois), le 565 offre une régé¬ 
nération partielle et faible portant sur 2 nerfs du plexus seule¬ 
ment, enfin les 574 et 567 n’offrent aucune trace de régénération 
nerveuse. 

3° 7 T. alpestris de la série R lïb (N^ 537, 540, 542, 546, 549, 550 
et 552). Trois individus ne présentent aucune régénération des 
nerfs; un montre une régénération de toutes les branches du plexus, 
mais celles-ci sont grêles et faiblement développées; chez les trois 
autres la régénération est partielle, portant sur une seule branche 
du plexus. 

En somme, sur les 15 individus examinés, et qui lors de la réam¬ 
putation n’avaient à nouveau pas régénéré, 6 ne montrent aucun 
nerf régénéré, 7 n’offrent que la régénération partielle d’une ou 
parfois de deux branches du plexus, 1 a régénéré les trois branches, 
mais celles-ci sont grêles et n’ont pas le volume normal. Il ne reste 
qu’un seul cas, dans lequel la régénération du plexus est en appa¬ 
rence complète et normale. 

Il résulte de l’examen anatomique effectué sur des animaux, après 
une première réamputation, que les prévisions émises tout à l’heure 
ont été en partie vérifiées : le nombre de concordances a considérable¬ 
ment augmenté, celui des discordances entre l’état des nerfs et la 
régénération des membres a diminué dans les mêmes proportions. 

En effet : 

a) sur 10 animaux qui, lors de la réamputation, avaient régénéré 
simultanément avec le côté témoin, l’état somme toute normal 
des nerfs régénérés est en accord avec les prévisions (10 coïnci¬ 
dences). 

b) sur 13 individus qui, lors de la réamputation, avaient régé¬ 
néré avec retard par rapport aux côtés témoins, les constata¬ 
tions anatomiques aboutissent à 9 concordances et à 4 discor¬ 
dances. .J’appelle ici concordances des cas où l’examen anatomique 
revèle mie inervation j)arliellement rétablie concurremment avec 
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une régénération tardive des membres, des retards semblables ayant 
été observés, lors des suppressions partielles de l’innervation, par 
P. Weiss et par O. Schotté. 

c) Sur 15 individus qui, lors de la réamputation, n’avaient à nou¬ 
veau pas régénéré, on enregistre 6 concordances absolues (absence des 
nerfs, absence des membres), 8 concordances partielles^ (nerfs par¬ 
tiellement rétablis, absence de membres régénérés) et enfin une 
discordance (présence des nerfs, absence de membres). 

En résumé^ sur 38 individus examinés après une première réampu¬ 
tation, le nombre de discordances n’est plus que de 13,2% (5 discor¬ 
dances sur 38) alors que le pourcentage en était de 50%, lorsque 
les examens étaient faits préalablement à toute réamputation. 

Si, ainsi,le nombre des discordances s’abaisse sensiblement, on n’en 
est pas moins frappé par les exceptions et l’on serait facilement porté 
à croire que la méthode anatomique est impropre à résoudre le pro¬ 
blème posé. Comme lors de l’examen physiologique, on se heurte ici 
aussi à des cas exceptionnels et paradoxaux qui ne cadrent pas avec 
la théorie. 

D’autres expériences et d’autres vérifications s’imposent. 


CHAPITRE VII. 

Analyse, par réamputations, des cas exceptionnels. 


Dans le chapitre V, j’ai rapporté les effets consécutifs à la réam¬ 
putation des moignons cicatriciels d’individus dont l’état de régé¬ 
nération des nerfs du plexus était inconnu. Dans les séries qui 
suivent, il s’agit au contraire d’individus ayant été préalablement 
examinés. 

Suivant l’état de régénération des nerfs du plexus ou selon qu’il 
s’agissait des pattes antérieures ou postérieures, j’ai réparti les 
27 individus dont il est question dans ce chapitre en 3 séries. 


^ Ces concordances peuvent également s’expliquer par des cas expérimen¬ 
talement obtenus par O. Schotté et signalés dans une note précédente (1923) 
où, après l’ablation partielle du plexus j’ai observé un certain nombre d’ab¬ 
sences de régénération. 
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§ 1. Série R V L Réamputation dHndwidus n'^ayant pas régénéré et 
dont Vexamen anatomique réoèle la présence de tous 
les nerfs du plexus, 

10 T, cristatus ou T, alpestris, choisis dans les différentes séries A, 
dont les pattes antérieures gauches n’avaient présenté aucune régé¬ 
nération, et dont l’examen anatomique avait montré la régénéra¬ 
tion en apparence complète du plexus, sont réamputés quelques 
jours après l’examen, le 8 juillet 1922. 

Un seul des individus ne présente aucune régénération de sa 
patte, celle-ci étant à nouveau entièrement pigmentée et cicatrisée; 
1 individu régénère avec un retard d’un mois par rapport au côté 
témoin; les 8 autres, par contre, régénèrent simultanément avec 
le côté témoin. 

Ainsi, sur 10 individus n’ayant pas régénéré une première fois mal¬ 
gré le rétablissement des nerfs, la réamputation montre que 9 cas 
étaient attribuables au seul obstacle cicatriciel et qu’il n’y a qu’un 
seul individu qui soit réellement réfractaire à la régénération. 


§ 2. Série R V IL Réamputation dHndioidus n^ayant pas régénéré 
et dont Vexamen anatomique réoèle que Vinnervation 
est partiellement rétablie, 

8 individus {T, cristatus ou T, alpestris), choisis dans les mêmes 
conditions que précédemment, mais dont l’examen anatomique a 
révélé que le plexus était partiellement rétabli, sont réamputés des 
deux côtés, le 10 juillet 1922. 

Ils ont présenté, dans leur comportement, des différences indivi¬ 
duelles notables: 3 ont régénéré simultanément avec le côté témoin; 
2 ont commencé à régénérer après un retard de 5 mois; 1 après un 
retard de 65 jours; les 2 derniers individus se sont cicatrisés très 
rapidement et définitivement. 

Abstraction faite des retards, il ne reste donc plus que 2 réfrac¬ 
taires sur 8 individus ayant le plexus partiellement régénéré. 
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§ 3. Série R V III. Réamputation des moignons cicatriciels des pattes 
postérieures après examen anatomique. 

9 T. cristatus des séries V et VI qui n’avaient pas régénéré, lors 
de la première opération, ont été réamputés 5 à 10 jours après 
l’examen anatomique, le 30 avril 1923. 

Les résultats de l’examen ainsi que ceux de la réamputation 


sont 

groupés 

sous 

forme 

d’un 

tableau. 


NO 

Etat des nerfs du plexus 
crural 

I II III lY 

Régénération des pattes opérées 
normale retardée de absente 

608 

+ 

+ 

0 

? 

— 

40 jours :— 

609 

+ 

+ 

+ 

? 

normale 

— — 

610 

0 

+ 

+ 

? 

normale 

— — 

611 

+ 

+ 

+ 

+ 

— 

20 jours — 

612 

0 

0 

+ 

? 

normale 

— — 

613 

+ 

+ 

0 

0 

— 

— absente 

614 

0 

0 

+ 

? 

— 

50 jours — 

615 

0 

+ 

+ 

+ 

— 

20 jours — 

616 

+ 

+ 

0 

P 

— 

— absente 


On voit que, sur 9 individus ayant présenté des régénérations plus 
ou moins complètes de leurs nerfs, 3 ont régénéré simultanément par 
rapport aux côtés témoins, 4 avec des retards variables de 20 à 50 
jours, 2 enfin n’ont présenté aucune régénération du côté opéré qui, 
cependant avait montré la présence des deux premiers nerfs du 
plexus. 

Résumé. On voit eu somme que, sur 10 cas n’ayant pas régénéré 
malgré reconstitution complète du plexus brachial, un seul s’est 
montré de nouveau réfractaire à la régénération à la suite d’une 
nouvelle amputation. 

Sur 8 animaux ayant régénéré partiellement le plexus brachial, 
2 seulement ont continué, pour la deuxième fois, à ne pas régénérer 
leurs pattes. 

De même, sur 9 animaux, ayant régénéré plus ou moins partielle¬ 
ment leur plexus crural, il n’y en a que 2 qui aient à nouveau pré¬ 
senté une absence de régénération. 
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Ces expériences qui n’ont porté que sur une partie (27 sur 53) des 
cas soumis à la révision opératoire, les autres étant morts, montrent 
que le nombre des discordances se trouve être considérablement dimi¬ 
nué par les résultats d’une nouvelle amputation. Celle-ci peut inter¬ 
venir soit en supprimant l’obstacle mécanique de la cicatrice, soit 
en réalisant à nouveau les conditions nécessaires pour qu’une régé¬ 
nération se produise chez les animaux qui n’ont pu régénérer que 
très tardivement leurs nerfs. 

Sur ces 27 cas, il reste en somme 4 cas exceptionnels d’absence 
de régénération, malgré la reconstitution complète ou partielle du 
plexus. Il est intéressant de comparer cette diminution des dis¬ 
cordances avec ce que nous avons obtenu à la fin du chapitre 
précédent, lors de l’examen anatomique d’individus ayant déjà 
subi la première réamputation (5 discordances sur 38). 

On voit que, dans les deux cas, la réamputation agit en diminuant 
le nombre des cas exceptionnels. 

En ce qui concerne les 9 cas de non régénération de la patte 
(4 + 5), malgré reconstitution des nerfs, ceux-ci ne me paraissent 
pas être en opposition irréductible avec mon hypothèse de travail. 
Il a été, en effet, fréquemment constaté, à la suite d’interventions 
diverses, n’ayant aucun rapport avec le système nerveux, des cas 
d’absence définitive de régénération chez le Triton. Il faut songer 
que la suppression, souvent prolongée, de l’innervation, a pu entraî¬ 
ner des dégénérescences des tissus, qui ne sont plus dans un état 
adéquat à la néo-formation des membres et l’on conçoit que l’arrivée 
de nouveaux nerfs ne soit plus suffisante pour provoquer la régéné¬ 
ration aux dépens des tissus dégénérés. Il y aura toujours, dans des 
expériences de ce genre, un certain pourcentage de cas excep¬ 
tionnels dont la cause pourra être recherchée, mais n’est actuelle¬ 
ment pas connue. 

§ 4. Animaux n'ayant pas régénéré^ amputés pour la 3"^® fois. 

11 s’agit d’animaux provenant des séries R (I à III) n’ayant pas 
légénéré une première et une deuxième fois. Ces animaux furent 
à nouveau réamputés après examen anatomique; la réamputation 
était fréquemment effectuée deux ans après la résection primitive 
des nerfs. 
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Troisième amputation (Tanimaux dont tous les nerfs du plexus 
sont présents (deux individus). 

Les animaux 567 (série III R) et 546 (série R II b) sont dans les 
conditions requises pour cette expérience. Le 567 qui, lors de la 
première réamputation, n’avait fait montre d’aucune régénération, 
régénère maintenant avec une vitesse un peu moins grande que du 
côté témoin, mais le N® 546 continue à ne pas régénérer. 

2^ Troisième amputation d^animaux dont Vinneroation est partielle¬ 
ment rétablie (trois individus). 

Nos 534 (série II Ra), 562 et 572 (série III R). Le No 534 
lors de la première amputation, n’avait pas régénéré, régénère 
maintenant avec un retard de 30 jours, tandis que les individus 
562 et 572 continuent à ne pas régénérer pendant des mois. 

En résumé^ sur cinq animaux n’ayant pas régénéré deux fois de 
suite, deux régénèrent à la troisième amputation ( 2 “^^ réamputa¬ 
tion). 

30 Troisième amputation d""animaux Payant pas régénéré une 
première fois et ayant régénéré tardivement lors de la première 
réamputation. 

a) Animaux ayant révélé une innervation complètement réta¬ 
blie (4 individus): Nos 569, 573 (série III R), 541 et 543 (II R b). 

Après la 3^® amputation, ces quatre individus régénèrent 
maintenant à nouveau, mais avec le même retard que lors de la 
deuxième amputation. 

b) Animaux ayant révélé une innervation partiellement rétablie 
(5 individus). No 533 (série II Ra), 566, 570, 575 et 579 (série III R). 
Après cette réamputation, tous régénèrent avec le même retard que 
précédemment, sauf le No 566, pour lequel ce retard se trouve 
diminué. 

On voit ainsi que la régénération tardive reste une caractéristique 
de ces animaux, sans que l’on puisse savoir avec certitude si elle 
est liée à quelque anomalie dans la reconstitution des nerfs. 

§ 5. Conclusion. 

L’examen anatomique effectué sur des individus des séries A, 
avant une première réamputation, a montré 50 % de discordances, 



158 


O. SCHOTTÉ 


soit: a) 53 cas sur 135, où l’on notait la régénération des nerfs sans 
régénération des membres; b) 14 cas sur 135, où l’on notait la régé¬ 
nération des membres sans régénération des nerfs. 

Les expériences de réamputation (première réamputation) ont 
montré que sur les animaux réfractaires (non examinés au point de 
vue anatomique), 75 % régénèrent après ablation de la cicatrice, si 
bien qu’il ne reste plus que 25 % d’animaux réfractaires. 

Lorsqu’on pratiqué l’examen anatomique sur des animaux n’ayant 
pas régénéré après une réamputation, on constate que le nombre 
des cas exceptionnels (régénération des nerfs sans régénération de 
la patte) n’est que de 5 sur 38, soit 13,2 %, ce qui confirme l’ap¬ 
proximation calculée plus haut, en ce qui concerne le pourcentage 
d’individus définitivement réfractaires à la régénération, l’action 
de la cicatrice étant expérimentalement déterminée. 

Enfin, après une deuxième réamputation, on trouve que sur 
11 animaux deux fois réfractaires, quatre deviennent à la deuxième 
réamputation (troisième amputation) capables de régénération. 

Encore faut-il tenir compte des régénérations partielles des nerfs 
qui peuvent, pour un niveau d’amputation donné, équivaloir à 
une absence de nerfs dans cette zone. Il ne m’est pas possible 
actuellement d’apporter sur ce point plus de précision, me réservant 
d’analyser la relation entre les différentes branches du plexus et le 
niveau d’amputation dans un travail spécial consacré à des abla¬ 
tions volontairement partielles du plexus. 


CHAPITRE VIII. 

Les Tritons sans nerfs qui régénèrent. 

Si l’absence de régénération de la patte, malgré un rétablissement 
complet ou partiel de l’innervation, constitue une exception diffi¬ 
cile à expliquer, l’apparition de la régénération chez des Tritons 
n’ayant pas reconstitué leur plexus est encore plus paradoxale. 

Sans doute, toute une série de faits montrent la coïncidence, dans 
de nombreux cas, entre l’absence des nerfs et l’absence de la régé¬ 
nération de la patte. Pour la vérifier, j’ai réam])uté jusqu’à cinq 
fois 10 individus qui n’avaient régénéré ni nerfs, ni membres. 
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Malgré ces réamputations, qui ont été faites deux et trois ans après 
la section des nerfs, les animaux ont tous continué à se révéler 
définitivement réfractaires à la régénération. Par contre, le mo¬ 
ment est venu de récapituler les cas contradictoires dans lequels 
la régénération apparaît, malgré l’absence de nerfs. 

En effet, l’examen anatomique de 135 cas a montré que, chez 14 
individus, la régénération de la patte s’était effectuée, malgré 
l’absence de reconstitution visible des nerfs du plexus. A ces indi¬ 
vidus viennent s’ajouter d’autres provenant de séries de réamputa¬ 
tions du moignon cicatriciel après examen anatomique préalable. 

Deux séries ont été examinées à cet effet. 

§ 1. Série R VIV. Réamputation de moignons cicatriciels après 
constatation de Vabsence complète de régénération des nerfs. 

Sept individus, choisis dans les mêmes conditions que les individus 
des séries RVIàRVlII, ont été réamputés le 10 août 1922, 
quelques jours après la guérison de la plaie nécessitée par la révision 
opératoire. 

Un des individus a présenté une régénération un peu tardive 
(un mois environ par rapport au côté témoin), mais normale. Les 
six autres individus se sont cicatrisés définitivement 30 à 40 jours 
après l’amputation et n’ont été le siège d’aucune régénération. 

L’individu ayant régénéré, en l’absence de toute innervation, a 
été sacrifié et soumis à un examen anatomique extrêmement minu¬ 
tieux. Ce dernier examen n’a cependant pas eu plus de succès que le 
précédent, aucune trace d’innervation n’ayant pu être découverte. 

§ 2. Série R R V. Deuxième réamputation après constatation de 
Vabsence de régénération des nerfs. 

11 s’agit de six individus sans nerfs régénérés qui, lors d’une 
première réamputation, se sont révélés réfractaires à toute poussée 
régénérative. Ce sont les 525 (série R II a), 567 (série R III), 
574 (série R III), puis les 538, 544, 547 et 553 de la série R II è. 

Parmi ces six individus, quatre se sont cicatrisés très rapide¬ 
ment et définitivement; deux individus, par contre, les 538 et 
547, ont régénéré du côté opéré avec un léger retard d’un mois 
environ par rapport au côté témoin. Comme l’individu précédent,. 
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ces deux Tritons ont été également sacrifiés et soumis à un examen 
anatomique très complet, mais sans succès. 

En définitive, aux 14 individus qui, lors de l’examen anatomique, 
ont montré une régénération de la patte gauche, bien que l’examen 
anatomique ait conclu à une absence complète de toute innervation, 
il convient d’ajouter trois nouveaux cas exceptionnels. 

Au chapitre VI, j’avais signalé 135 vérifications anatomiques; 
à ces vérifications, il s’en ajoute maintenant des nouvelles (en tout 
207). 


§ 3. Le cas des 17 exceptions. 

Sur ces 207 vérifications anatomiques, j’ai obtenu 17 cas qui ne 
correspondent pas du tout aux prévisions de l’hypothèse formulée 
plus haut et qui constituent ainsi des exceptions très embarras¬ 
santes. 

Ce n’est qu’après avoir donné une explication satisfaisante de ces 
cas exceptionnels, que l’action du système nerveux sur la régéné¬ 
ration pourrait être considérée comme définitivement démontré. 

On peut faire deux hypothèses: 

1 ° U innervation collatérale provenant des nerfs rachidiens voisins 
du plexus brachial permet la régénération du membre amputé. 

2° L’examen anatomique ne permet de constater que la régéné¬ 
ration des fibres nerveuses sensitives et motrices, myélinisées; les 
fibres sympathiques, sans myéline, n’étant pas visibles à un examen 
anatomique ordinaire, jouent peut-être un rôle fondamental. 

Les expériences qui suivent doivent résoudre le problème, ainsi 
posé dans un sens ou dans l’autre. 

§ 4. Rôle des nerfs collatéraux dans la régénération tardive des membres 
primitivement privés de leur innervation normale. 

Le problème de l’innervation collatérale peut être abordé de 
trois façons différentes. 

a) En rétablissant, par section du plexus régénéré, les conditions 
primitives de l’expérience, sans toucher aux nerfs collatéraux. 

b) En établissant, par voie opératoire, quel sera le comporte¬ 
ment du membre, une première fois régénéré, après la suppression 
des nerfs collatéraux. 
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c) En supprimant les nerfs collatéraux dans les cas où le plexus 
brachial n’est pas régénéré, mais où la régénération des membres 
est normale. 

a) Série N C L Résection des nerfs régénérés du plexus avec conser^ 
oation de V innervation collatérale. 

12 T. alpestris^ à membres gauches régénérés, pris au hasard 
parmi les individus des séries A II à A IV, dont l’examen ana¬ 
tomique avait montré une régénération du plexus, subissent la 
résection de ce dernier, tandis que les nerfs collatéraux sont laissés 
intacts. La fig. 60, un peu schématisée, rend compte des conditions 
opératoires de cette série. 



Schéma des données opératoires de la série NCI. a' h'cd = région d’extrac¬ 
tion du plexus brachial régénéré. R R = niveau de réamputation des pattes 
régénérées. 


L’opération revient donc à rétablir les conditions primitives 
de l’expérience, avec cette différence qu’entre temps les nerfs 
collatéraux, si l’hypothèse formulée plus haut est exacte, auraient 
pu, à défaut de l’innervation normale, fournir à la patte une inner¬ 
vation nouvelle, suffisante pour permettre la régénération de cette 
dernière. 

Les résultats obtenus ont été très concluants: aucun des 12 
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individus opérés n’a présenté trace de régénération du membre 
gauche pendant un temps très long. 

Cette expérience mérite d’être mise en évidence; elle est, en efîet^ 
une expérience cruciale démontrant l’action des nerfs sur la régé- 
nération. Après une première ablation du plexus, la régénération 
fait défaut, pendant un certain temps tout au moins. Pendant ce 
temps, le plexus se reconstitue par régénération des nerfs, et le 
pouvoir régénérateur de la patte réapparaît. On supprime une 
deuxième fois le plexus, et le pouvoir régénérateur fait à nouveau 
défaut. Il est difficile, semble-t-il, de mettre mieux en évidence un 
rapport de causalité entre la régénération du membre et son inner¬ 
vation. 

b) Série N C IL Résection des nerfs collatéraux^ le plexus brachial 
régénéré étant conservé. 

16 T. cristatus., pris au hasard parmi les individus des séries 
A I à IV et dont les membres gauches avaient régénéré, après la 
première ou la deuxième amputation. 

La méthode opératoire est un peu plus compliquée que normale¬ 
ment. Une incision le long de la colonne vertébrale découvre les 
5 vertèbres dont sortent les 5 paires (II à VI) de nerfs rachidiens. 
Après la mise à nu de chaque nerf, par section des côtes et des 
apophyses transverses des vertèbres correspondantes, on découvre 
toute la région du plexus brachial et des nerfs rachidiens II et VI 
(méthode opératoire B). Avec la branche caudale du nerf V, qui 
ne prend pas part à la formation du plexus, les nerfs II et VI 
constituent les seuls éléments susceptibles d’entrer en ligne de 
compte comme fournissant peut-être des nerfs à la patte. Suivant 
la méthode que j’ai utilisée, les nerfs II et VI sont d’abord sec¬ 
tionnés suivant le niveau crf, la branche caudale du nerf V suivant 
aè, puis les bouts distaux de ces trois nerfs, séparés de leur origine, 
sont encore réséqués quelques millimètres plus bas (fig. 61). Il va 
sans dire que l’opération doit être effectuée dans des conditions 
aseptiques. 

L’amputation des deux pattes est pratiquée simultanément 
avec l’opération nerveuse, les 13 à 15 août 1923. 

Les résultats de cette expérience montrent que l’innervation 
collatérale ne peut intervenir comme facteur de régénération des 
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pattes opérées, ayant récupéré plus ou moins tardivement leur 
pouvoir régénérateur. Sur 16 individus opérés, 3 seulement régé¬ 
nèrent avec une vitesse moindre du côté régénéré que du côté 
témoin (écarts de 20 à 30 jours seulement), tous les autres individus 



Schéma des données opératoires de la série N CIL aca' — région d’extrac¬ 
tion des nerfs collatéraux situés en arrière du plexus brachial régénéré; 
b'd = région d’extraction des nerfs collatéraux situés en avant du plexus 
brachial régénéré. R R = niveau de réamputation. 

régénérant du côté gauche aussi rapidement et complètement que 
du côté témoin. 

Il résulte de cette expérience que la suppression de l’innerva¬ 
tion collatérale^ n’exerce pratiquement aucune influence sur la 
récupération du pouvoir régénérateur. 

c) Série N C II1. Résection des nerfs collatéraux dans les cas à plexus 
brachial absent et à régénération normale des membres. 

Dans les cas où le plexus brachial fait défaut et où les membres 
ont quand même régénéré (les 17 cas exceptionnels), on pourrait 


1 II serait peut-être prudent de faire une réserve et d’ajouter que ceci n’est 
démontré que pour le niveau d’amputation utilisé dans cette expérience. Les 
individus opérés de cette façon provenant exclusivement des séries à ampu¬ 
tations dans le zeugopode (niveau d’amputations A B et G D), il ne serait pas 
impossible que lors d’amputations plus proximales, dans le stylopode, l’inner¬ 
vation collatérale exerçât, au contraire, une action décisive. 
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penser à une action vicariante des nerfs collatéraux. Si la suppres¬ 
sion de l’innervation collatérale supprimait simultanément la 
régénération des membres, alors les cas exceptionnels se trouveraient 
expliqués sans réserve. 

Cette série porte sur 5 Tritons qui subsistaient encore, en été 
1923, parmi les 17 exceptions signalées. 

L’opération, consistant en la suppression de l’innervation colla¬ 
térale, d’après la même méthode que pour la série précédente, a en 
même temps permis de vérifier à nouveau l’état anatomique du 
plexus deux ans après la première opération. Cet examen n’a pu 
que confirmer les examens précédents, aucun changement n’étant 
survenu dans l’innervation du membre. 

Après résection des nerfs collatéraux II et VI ainsi que de la 
branche caudale du nerf V et amputations bilatérales, le résultat 
fut négatif, comme dans la série précédente. Les membres gauches 
complètement privés de toute innervation visible, paralysés et 
insensibles à la piqûre et au pincement, régénérèrent simultané¬ 
ment avec le côté témoin. 

Si cette expérience n’a rien apporté de définitif, elle a cependant 
une certaine valeur parce que, même dans les cas où l’innervation 
normale fait apparemment défaut, les nerfs collatéraux se montrent 
impuissants à apporter au membre l’influx nerveux indispensable à 
la mise en train des phénomènes régénératifs, leur suppression ne 
produisant aucun effet. 

Conclusion. -— Les trois séries destinées à établir l’action des 
nerfs collatéraux ont toutes abouti à un résultat négatif et il faut en 
inférer que c’est bien à l’innervation propre de la patte qu’incombe 
l’action des nerfs constatée dans la régénération de cette dernière. 

Les nerfs collatéraux ne peuvent, en aucun cas, intervenir d’une 
façon sensible dans les phénomènes régénératifs de la patte privée 
de son innervation normale. 

Les 17 exceptions signalées ne se trouvent pas expliquées. 

§ 5. Hypothèse de Vexistence de nerfs régénérés., mais invisibles et 
vérification expérimentale de cette hypothèse. 

Il faut donc faire appel à la deuxième interprétation, toute 
négative, d’après laquelle l’examen anatomique serait un critère 
insuffisant pour juger de l’absence complète de l’innervation. 
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Comme il a été dit plus haut, les nerfs rachidiens sont non seule¬ 
ment mixtes, parce qu’ils contiennent des nerfs sensitifs et moteurs 
(tous deux myélinisés et seuls susceptibles d’être vus), mais encore 
parce qu’ils contiennent des fibres sympathiques, sans myéline et 
invisibles à un examen ordinaire. 

Or, j’ai montré (1922 et 1924) que l’action du système nerveux 
sur la régénération était imputable exclusivement aux nerfs sym¬ 
pathiques. On peut donc se demander si, dans les 17 cas excep¬ 
tionnels, les nerfs myélinisés n’ont pas été empêchés, pour une 
raison ou pour une autre, de régénérer, tandis que seules auraient 
pu régénérer les fibres sympathiques. 

Pour vérifier ce point de vue, on peut raisonner ainsi: s’il y a 
des fibres nerveuses régénérées mais invisibles, on doit cependant 
pouvoir les couper. Si après cette opération la régénération dispa¬ 
rait, il y aura beaucoup de vraisemblance pour que la nouvelle 
hypothèse soit exacte. J’ai fait dans ce but la série suivante: 

Série N S. — 8 animaux, dont l’examen anatomique avait révélé 
l’absence de toute innervation, malgré la régénération tardive du 
membre gauche, ont pu être opérés de la manière suivante. Après 
l’ouverture de la région du plexus comme pour les séries précé¬ 
dentes, toute la région de l’ancien plexus est soigneusement net¬ 
toyée de tout ce qui n’est pas muscles ou vaisseaux. Ainsi, toute 
bride d’aspect conjonctif, tout filament suspect est extirpé. Par 
ce nettoyage, je pouvais espérer avoir éliminé à nouveau les fibres 
nerveuses invisibles qui auraient, d’après ma supposition, suffi à 
innerver les membres ou permis leur régénération. Les nerfs colla¬ 
téraux, par contre, ont été laissés en place afin que le résultat 
obtenu restât sans équivoque. 

L’issue de l’expérience répondit pleinement aux prévisions: 
aucun des individus ne montra trace de régénération du côté où 
l’innervation invisible, bien que vraisemblablement présente, avait 
été si radicalement supprimée. 

Si cette expérience parait assez probante, il n’en reste pas moins 
dans l’esprit un certain doute, étant donné que tout le raisonne¬ 
ment repose sur l’existence des nerfs invisibles qui seuls auraient 
été régénérés. Il manque à cette démonstration la constatation 
directe de la présence de fibres nerveuses amyéliniques, recherche 
que je n’ai pas eu le temps — en raison des séries en cours — 
d’effectuer jusqu’à présent. 
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Si d’autre part, on devrait renoncer à cette hypothèse, il faudrait 
mettre au moins un certain nombre des cas exceptionnels sur le 
compte de changements intrinsèques dans les tissus de la patte, 
dont la nature nous échappe entièrement. Il se pourrait, en effet, 
dans des cas de non régénération, malgré la néoformation du plexus, 
que nous ayons affaire à des phénomènes de vieillissement cellu¬ 
laire, peut-être consécutifs à une dégénérescence primitive, qui 
auraient entraîné la perte du pouvoir régénérateur. Inversement, si 
mes expériences ont mis hors de doute que, pour une patte normale, 
la suppression brusque des corrélations nerveuses inhibe tempo¬ 
rairement la régénération, on peut se demander si la reprise du 
pouvoir régénérateur, souvent très tardive, ne survenant qu’après 
une première ou une deuxième réamputation (2 ans et plus), alors 
que les nerfs n’ont pas été reconstitués d’une façon visible, est bien 
liée à une nouvelle innervation sympathique. Cette reprise pourrait, 
en effet, dépendre de l’établissement d’une certaine indépendance 
des tissus de la patte vis-à-vis de leur corrélation ancienne. Cette 
question nécessitera de nouvelles recherches. 


§ 6. Récapitulation générale de la discussion. 

Par la critique et par l’expérience (série T), j’ai pu montrer 
l’impossibilité d’une action des traumatismes opératoires, et con¬ 
clure que seule l’hypothèse d’une action directe des nerfs était 
admissible pour expliquer l’absence du pouvoir régénérateur du 
côté opéré, ainsi que les écarts très variables, pour les différentes 
séries, dans la réapparition du pouvoir régénérateur, du côté dont 
l’innervation a été primitivement interrompue. 

Pour expliquer la variabilité de ces écarts, j’ai fait appel à l’hypo¬ 
thèse d’une reconstitution de l’innervation des membres par régé¬ 
nération des nerfs, et, en prêtant à cette dernière une régularité 
toute théorique, il a été possible de donner, des phénomènes obser¬ 
vés, une interprétation satisfaisante. 

Cependant, lorsque j’ai soumis cette hypothèse à des vérifica¬ 
tions, l’examen anatomique a apporté un certain nombre de résul¬ 
tats discordants, qui ne peuvent s’expliquer par l’action d’une 
innervation collatérale et dont, seule, la présence de fibres sympa¬ 
thiques invisibles paraît pouvoir rendre compte. 
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Maintenant qu’il est établi, pour les pattes antérieures et 
postérieures, que le retour du pouvoir régénérateur, absent aussi 
longtemps que l’innervation manque, coïncide, dans la majorité 
des cas, avec le retour de cette dernière; que les effets des trauma¬ 
tismes ne peuvent être invoqués; qu’il semble être démontré que 
l’absence durable de régénération est due soit à l’obstacle purement 
matériel d’une cicatrice d’amputation trop dure, soit à une régé¬ 
nération nulle ou insuffisante des nerfs; que l’innervation collaté¬ 
rale s’est révélée absolument inopérante et qu’enfin les cas de régé¬ 
nération en absence de toute innervation visible se trouvent vrai¬ 
semblablement expliqués par la présence de fibres sympathiques, 
il semble bien que toutes les conditions requises, pour une expé¬ 
rience vraiment concluante, se trouvent remplies et qu’il est pos¬ 
sible désormais de parler d’une action certaine et indiscutable du 
système nerveux sur la régénération des pattes antérieures et posté¬ 
rieures de Tritons adultes et de larves d’IIrodèles. 

Toutefois, si cette action n’est pas douteuse, en ce qui concerne 
la patte normale, la question n’est pas encore entièrement résolue 
en ce qui concerne la récupération tardive du pouvoir régénérateur 
dans certains cas exceptionnels. 
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TROISIÈME PARTIE. 


Effets de la suppression globale de l’innervation 
sur la continuation de la régénération 
des membres. 


Dans la première partie de ce travail, destinée à étudier les effets 
de la suppression de l’innervation sur la mise en train des phéno¬ 
mènes régénératifs, j’ai pu obtenir des résultats d’une précision 
très grande, montrant le rapport existant entre la présence ou le 
rétablissement de l’innervation et le déclanchement de la régéné¬ 
ration. 

Il était dès lors intéressant de savoir si la nécessité de l’innerva¬ 
tion se ferait sentir de la même manière, non plus sur la mise en 
train de la régénération, mais sur la continuation de ce processus. 
Il fallait établir si la suppression de l’innervation de pattes, dont 
la régénération était plus ou moins avancée, permettait la conti¬ 
nuation du phénomène et dans quelle mesure. Il était également 
intéressant de rechercher si les différents stades d’évolution des 
régénérats se comporteraient identiquement après la suppression 
de l’innervation. 

La seule méthode utilisée a été la méthode A, consistant en une 
mise à nu du plexus par ouverture de la région sous-scapulaire et 
résection du plexus brachial gauche suivant ab~a'b'. 

Pour suivre efficacement les résultats de l’opération, il était 
indispensable, cette fois, de faire des dessins des pattes au moment 
même de l’ablation du plexus et ceci tant pour la patte à opérer 
que pour la patte témoin. Je ne me suis jamais départi de cette 
règle. Les dessins furent répétés tous les 15 jours et naturellement 
exécutés, comme toujours, à la chambre claire. Il va sans dire que 
la position des pattes pendant les dessins n’était pas toujours 
identiquement la même et c’est ainsi que s’expliquent quelques cas 
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OÙ il est malaisé de reconnaître, dans deux dessins successifs, qu’il 
s’agit vraiment des pattes d’un même individu. 

Le choix du moment de la suppression de Vinnervation pouvait être 
fait de deux manières: on pouvait opérer un nombre défini de jours 
après l’amputation, ou, au contraire, choisir des stades définis du 
régénérât. Dans mes opérations, qui toutes ont été effectuées en 
1921, j’ai adopté la première méthode, c’est-à-dire que j’ai sup¬ 
primé l’innervation à des pattes qui avaient subi une amputation 
10, 20, 40, 60 ou 80 jours auparavant. 

Le comportement des divers individus privés de leur innervation 
le même nombre de jours après l’amputation s’est cependant 
montré, en raison des différences individuelles dans l’état d’évolu¬ 
tion du régénérât au moment de l’opération nerveuse, assez variable 
au sein d’une même série. 

Aussi, m’a-t-il semblé préférable de choisir, pour l’exposé des 
résultats des séries qui vont suivre, la deuxième méthode. Je 
distinguerai ainsi les séries suivantes, classées d’après l’état des 
régénérats au moment de la résection des nerfs 
Opérations sur a) régénérats indiscernables macroscopiquement; 

série G I. 

» » b) jeunes bourgeons de régénération; série G II. 

)) )) c) bourgeons de régénération âgés; série G III. 

» d) palette de régénération non différenciée; 

série G IV. 

» » e) palette de régénération différenciée; série G V. 

« » /) régénérats à doigts individualisés; série G VL 

Dans chaque cas, l’âge du régénérât sera naturellement indiqué 
aussi, car en dehors de l’état de régénération de la patte opérée, 
l’âge du régénérât est un facteur qui influe sensiblement sur la 
marche ultérieure des phénomènes. 

§ 1. Série C L Suppression de Vinnervation au stade où le régénérât 
est macroscopiquement indécelable. 

8 Triton cristatus^ amputés le 14 juillet des pattes antérieures 
suivant AB, subissent la résection du plexus brachial gauche 

1 La variabilité dans la vitesse de régénération des deux côtés d’un même 
individu m’a obligé à ne prendre en considération, pour le choix du stade du 
régénérât, que l’état de celui du côté gauche. 
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suivant ab et a'b' (voir fig. 13), le 24 juillet, c’est-à-dire dix jours 
après l’amputation. Au moment de l’ablation du plexus, les deux 
pattes, bien que recouvertes d’un jeune épithélium cicatriciel, 
ne présentent pas encore de bourgeon de régénération discernable 
à l’œil nu, ni à la loupe binoculaire. Cependant, les recherches 
histologiques (Fraisse) ont montré que, dix jours après l’ampu¬ 
tation, la prolifération du nouveau matériel a déjà débuté. En 
supprimant l’innervation à cette époque, il s’agit donc bien d’une 
interruption de l’innervation sur une régénération déjà commencée. 

Dix jours après la résection du plexus gauche (20 jours après 
l’amputation), les pattes témoins à innervation intacte présentent, 
dans presque tous les cas, des jeunes bourgeons de régénération; 
ceux-ci s’observent, sans exception, chez tous les individus cinq 
jours plus tard. 

Du côté opéré, par contre, on observe les mêmes phénomènes 
précédemment décrits de cicatrisation progressive avec étrangle¬ 
ment de la zone centrale, restée jeune. Tandis que, 20 jours plus 
tard (40 jours après l’amputation), les pattes témoins montrent 
l’apparition des ébauches digitales, les pattes opérées sont en ce 
moment entièrement cicatrisées. 

Parmi les huit individus, aucun n’a été, du côté opéré, le siège 
d’une régénération tardive pendant les trois mois que dura l’expé¬ 
rience, tandis que du côté témoin, la régénération normale suivit 
son chemin. 

Les phénomènes primaires de régénération étant déjà en train 
dix jours après l’amputation, cette expérience prouve qoie ceux-ci 
se trouvent inhibés par la suppression de l’innervation. 

§ 2. Série C IL Suppression de Vinnervation dans le cas de régénérais 
au stade de jeune bourgeon de régénération. 

8 Triton cristatus^ amputés le 24 mai, et 2 T. alpestris, amputés 
le 4 mai, sont opérés le 14 juin 1921. Les régénérais sont donc 
âgés de 20 jours dans le cas des Triton cristatus^ de 40 jours dans 
le cas des T. alpestris. J’ai rangé ces derniers dans la catégorie 
«jeunes bourgeons », en raison de l’apparition, en effet très tardive, 
du bourgeon dans ces deux cas. Les amputations ont porté sur le 
niveau AB, dans le zeugopode, la résection du plexus est effectuée 
suivant ab et a'b\ 
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Fig. 62 . 

Dessins des deux pattes de tous les individus de la série G II. et ran¬ 
gées horizontales: au moment de la résection du plexus; et 5°^® rangées: 
20 jours après la suppression de l’innervation; et 6°ie rangées: 70 jours 
après la suppression de l’innervation (les individus A et B sont morts 50 jours 
après l’opération). 
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Les résultats de la suppression de l’innervation peuvent être 
suivis plus aisément sur les dessins qui remplacent avantageusement 
de longues explications. 

La première rangée horizontale de la fig. 62 représente l’état de 
régénération des pattes gauches et droites de 5 individus (de 
gauche à droite, A à E) le jour de la résection du plexus brachial. 
La rangée horizontale de la même figure représente l’état 

de régénération des individus F à J au même moment. 

Les deux rangées suivantes représentent l’état de régénération 
des pattes 20 et 70 jours après la résection du plexus. L’examen 
des 2^^ et rangées montre que, dans tous les cas, les régénérats 
du côté gauche sont fortement diminués, sauf chez le Triton E, qui 
présente de ce côté un aspect stationnaire. Les autres individus 
présentent aussi des différences de couleur avec le côté témoin qui, 
ainsi qu’il ressort des dessins, n’a cessé de s’accroître normalement. 

20 jours plus tard, 40 jours après la résection du plexus, l’exa¬ 
men des individus B, G, G, I et J révèle la disparition com¬ 
plète des bourgeons de régénération, sans qu’il soit cependant 
encore possible de conclure à une cicatrisation complète. Chez les 
Tritons E, F et H, les régénérats restent cependant stationnaires 
et les bourgeons sont encore parfaitement discernables. 

50 jours après l’amputation, D qui représente un très jeune 
individu, montre une réelle augmentation dans la masse de son 
régénérât qui continue à évoluer très rapidement. 

Les 3”^^ et 6^^® rangées de dessins représentent l’état des deux 
pattes, 70 jours après la résection du plexus. Il résulte de l’examen 
de ces dessins que le cas D présente du côté gauche un régénérât 
assez avancé, que le cas H a augmenté le volume de son régénérât 
qui était resté stationnaire pendant le mois précédent, que l’indi¬ 
vidu F montre un régénérât difforme, pédiculé, emprisonné par 
une zone cicatricielle concentrique et qu’enfm le Triton E pré¬ 
sente, en ce moment, une nouvelle poussée régénérative. 

Les 6 autres individus sont à cette époque complètement cica¬ 
trisés et pigmentés du côté où l’innervation avait été supprimée 
70 jours auparavant. Dans la suite, seuls, E et H ont donné du 
côté gauche des régénérats normaux, F restant dans l’état repré¬ 
senté par le dernier dessin pendant deux mois encore. Les 6 autres 
individus n’ont été le siège d’aucune nouvelle poussée régénérative 
durant les cinq mois et demi que dura l’expérience. 
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En résumé^ la suppression de l’innervation sur des régénérais 
peu évolués, se trouvant au stade de bourgeon de régénération à 
peine ébauché, a pour effet immédiat non seulement la cessation 
de tout accroissement nouveau^ mais aussi une diminution de la taille 
du régénérât (tous les individus sauf un). 

Cette diminution de la taille peut aller, par ratatinement succes¬ 
sif et envahissement épidermique, jusqu’à la disparition complète 
du régénérât (6 cas sur 10). 

Dans les autres cas l’arrêt de croissance dure aussi longtemps 
que l’absence de l’innervation est effective (deux mois environ) et 
correspond ainsi très exactement avec les observations recueillies^ 
dans les précédentes expériences. 

Passé ce délai, lorsque les fibres nerveuses sont arrivées en con¬ 
tact avec un tissu précédemment en régénération, le bourgeon de 
régénération récupère immédiatement sa potentialité de croissance 
et la régénération reprend normalement 

I 3. Série C IIL Suppression de V innervation dans le cas de régénérats 
au stade de bourgeon de régénération âgé. 

5 Triton cristatus^ amputés des deux pattes antérieures, suivant 
le niveau AB, le 24 mai, présentent, le 4 juillet 1921, de gros bour¬ 
geons de régénération sans aucune trace de différenciation. A cette 
date, 40 jours après l’amputation, on pratique la résection du plexus 
brachial gauche suivant ab et a’è’. 

Ces bourgeons étant, comme le montre la fig. 63, P® rangée, très 
volumineux, on peut très bien apercevoir les troubles de la circu¬ 
lation qui se manifestent pendant les premiers jours, du côté opéré. 
Ces troubles se traduisent par un changement de la couleur du 
régénérât qui, de rouge clair, devient rouge sombre et passe au 
violet dans quelques cas. Le volume du régénérât augmente de 
ce fait, mais il ne peut s’agir que d’une congestion paralytique, 
cette augmentation de volume ne durant qu’un jour ou deux 
au plus. 

Du côté témoin, la régénération se poursuit normalement. 

1 Pour le niveau d’amput'ition A B et les niveaux de résection ah-a'b' des 
nerfs du plexus (séries A et B). 

^ On verra dans la suite que cette interprétation comporte certaines réserves 
quant à la « reprise » du pouvoir régénérateur. 


174 


O. SGHOTTÉ 


La fig. 63 représente, dans sa première rangée horizontale, l’état 
des régénérats gauches et droits des individus A à E, le 4 juillet, 
jour de la suppression de l’innervation. La deuxième rangée de 
cette figure montre l’état de régénération des pattes 50 jours 
plus tard, le 24 août. On voit que, dans tous les cas, les régénérats 
du côté gauche ont diminué de taille, tandis que du côté témoin 
la régénération a abouti à la formation de mains formées. La 
diminution de taille des régénérats privés de leur innervation est 
particulièrement visible dans les cas D et E. 



Fig. 63. 


Dessins des deux pattes de tous les individus de la série GUI. rangée 
au moment de l’opération; 2”^® rangée: 50 jours après la suppression de l’in¬ 
nervation. 


20 jours plus tard, 70 jours après l’opération sur les nerfs, tous les 
individus présentent une reprise indiscutable de la poussée régéné- 
rative, la taille des bourgeons s’accroissant désormais régulière¬ 
ment. 

En résumé^ la suppression de l’innervation, pratiquée au stade de 
bourgeon de régénération âgé produit, comme précédemment, l’ar¬ 
rêt de tout accroissement nouveau accompagné d’une diminution 
de taille et d’un vieillissement du régénérât. Les effets de cette 
suppression de l’innervation durent aussi longtemps que l’absence 
des nerfs est effective, 2 mois au minimum. 
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Nota, Le choix des stades qui vont suivre, bien que ne ressor¬ 
tant pas d’emblée de l’examen superficiel des dessins, n’est cepen¬ 
dant pas arbitraire. Il résulte d’un examen attentif de l’état du 
régénérât, de sa consistance, de sa couleur, de la présence ou 
de l’absence de moindres indications des futures ébauches digi¬ 
tales, ne pouvant figurer sur les dessins. C’est ainsi que l’on verra 
classés dans les prochaines séries sous le nom de u palette de régé¬ 
nération )? des stades qui, en prenant seulement en considération 
la taille, auraient dû certainement être rangés parmi les bour¬ 
geons de régénération. 

§ 4. Série C IV, Suppression de Vinnervation dans le cas de régénérats 
au stade (f palette » non différenciée. 

Série C/F a^. 5 Triton cristatus subissent l’amputation des 
deux pattes antérieures, suivant AB, le 24 mai, et la résection 
du plexus suivant ab et a’è’, le 4 juillet 1921, 40 jours après l’am¬ 
putation. A ce moment, les 5 individus possèdent tous de larges 
et volumineuses palettes de régénération, mais sans qu’il soit 
possible d’apercevoir les moindres sillons interdigitaux. 

La première rangée de la fig. 64 montre les régénérats le jour 
de l’ablation du plexus. 20 jours plus tard, tandis que du côté 
témoin les sillons délimitant les futurs doigts sont bien marqués, 
aucun progrès n’est visible du côté opéré. Cependant, en ce moment 
déjà, la palette gauche, privée d’innervation et qui était primitive¬ 
ment sans différenciation morphologique, commence à vieillir 
comme aspect extérieur, à se déformer et à montrer des sillons 
digitaux, chez tous les individus, mais sans s’accroître. 40 jours 
après l’opération, l’individu B présente un accroissement marqué 
de la taille de son bourgeon. 

Les dessins de la deuxième rangée de la fig. 64 montrent l’état 
des régénérats des 5 individus, 50 jours après la section des nerfs. 
De la comparaison de l’état d’évolution des régénérats des pattes 
gauches, il résulte que, chez les individus A et D, les régénérats 
ont diminué de taille pendant les 50 jours écoulés depuis la résec¬ 
tion du plexus, que chez l’individu C le volume est resté station¬ 
naire, tandis que chez les individus B et E il y a eu certainement 
augmentation de taille. Chez B, cette augmentation date de 10 à 
15 jours, chez le Triton E, elle est toute récente. 
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Fig. 64. 



g. d. 


E 


Dessins des deux pattes de tous les individus de la série G IVa,, rangée 
horizontale: état des régénérats au moment de l’opération; rangée: des¬ 
sins des régénérats 50 jours après la suppression de l’innervation. 


Dans tous les cas, la différenciation morphologique des régé¬ 
nérats gauches a progressé. Cette différenciation correspond, 
cependant, à une réalisation morphologique incomplète dans 4 cas 
sur 5 et n’a subi dans la suite de l’observation aucun change¬ 
ment. En effet, 3 des individus ont présenté deux doigts, un trois 
doigts, et un seul individu (C) montre le nombre normal de doigts. 

2^ Série C IV b^. 5 T. cristatus. Amputation bilatérale des deux 
pattes le 24 mai, résection du plexus avec complication trauma¬ 
tique du côté témoin le 3 juillet 1921. 

L’intervention opératoire troublant nécessairement la vascu¬ 
larisation du régénérât, il n’était pas superflu, a priori^ d’admet¬ 
tre que c’était le traumatisme qui produisait l’arrêt dans la crois¬ 
sance du régénérât. Bien que les considérations théoriques et 
les expériences relatées au chapitre II aient déjà permis d’éli¬ 
miner l’hypothèse de Goldfarb, il est utile, semble-t-il, de rapporter 
ici tous les détails des opérations réellement effectuées à un moment 
(1921) où l’expérience ne m’avait pas encore montré l’impossi¬ 
bilité d’une action du traumatisme opératoire. Dans ce but, j’ai 
effectué les mêmes interventions chirurgicales également du côté 
témoin; celles-ci consistaient en l’ouverture de la région sous- 
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scapulaire, avec la mise à nu et la préparation du plexus brachial 
droit, sans toutefois sectionner aucune des branches de ce plexus. 
Comme il était à prévoir, cette intervention n’a eu aucun effet 
sur la régénération en cours des pattes témoins, qui ont continué 
à évoluer sans accident. 

La première rangée de la fig. 65 montre l’état de régénération 
des pattes antérieures au moment de la suppression de l’inner¬ 
vation, et l’on voit que le stade d’évolution des régénérats est, en 
tous points, comparable à celui de la sous-série précédente. 20 jours 
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A B C D E 


Fig. 65. 

Dessins des deux pattes de tous les individus de la série G IVè,. rangée 
horizontale: état des régénérats au moment de l’opération; rangée: des¬ 
sins des régénérats 60 jours après la suppression de l’innervation. 


plus tard, les pattes gauches présentent un régénérât diminué de 
volume. 30 jours cependant après l’opération, les pattes gauches 
privées d’innervation, bien que n’ayant pas augmenté de taille, 
commencent à présenter les sillons interdigitaux. 50 jours après 
l’opération, on remarque, dans deux cas, B et D, une légère reprise 
de la régénération, tandis que les cas A et G évoluent dans le sens 
d’une morphologie incomplète. 

Les dessins de la deuxième rangée de la fig. 65 montrent l’état 
de régénération des pattes, deux mois après la suppression de 
l’innervation. Le Triton A présente un seul doigt différencié, G 
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montre un régénérât complètement pigmenté à 3 doigts incomplets, 
les individus B et D, seuls, continuent à évoluer normalement, 
tout .en présentant un nombre réduit de doigts. Le dernier individu 
enfin, E, présente un bourgeon de régénération considérablement 
diminué de taille, mais à aspect vieux et pigmenté, et qui, pendant 
deux mois encore, n’a produit qu’un régénérât à morphologie 
monstrueuse, à un doigt, dans le genre de celui que présente le 
Triton A. 

Du côté témoin, malgré le traumatisme infligé, la régénération 
est restée à tous points de vue normale. 

3® Série C IV 12 T, alpestris; amputation bilatérale le 2 mai, 
résection du plexus brachial le 12 juin 1921 (40 jours après l’am¬ 
putation). 

Au moment de la suppression de l’innervation, tous les individus 
possèdent du côté gauche de larges et volumineux régénérats, 
mais sans aucune différenciation en ébauches digitales. 

La première et la quatrième rangées de la fig. 66 représentent 
l’état des régénérats, le jour même de l’opération. 15 jours après, 
on constate une diminution certaine de la taille des régénérats 
gauches, chez tous les individus, sans exception. 

La deuxième et la cinquième rangées représentent l’état de la 
régénération chez ces 12 individus, 25 jours après l’opération. Du 
côté témoin, on voit que la régénération a progressé normalement; 
du côté opéré, les régénérats ont certainement augmenté de longueur 
dans les cas A, B, D, E, G, et K, mais ceci sans aucun doute aux 
dépens de la largeur, de sorte que, dans tous ces cas, le volume 
général dés régénérats a plutôt diminué ou est resté stationnaire. 

Par contre, dans les cas F, H, I, J et L, il a diminution 
marquée du volume. Mais, bien que leur volume soit resté 
stationnaire ou même ait diminué, les régénérats ont évolué dans 
le sens de la différenciation morphologique, dans_8 cas. On voit, 
en effet, apparaître, comme le montrent les dessins, les sillons 
interdigitaux et, dans quelques cas même (A, B, D, E, G et K), les 
doigts commencent à s’isoler de la masse commune du régénérât. 

Cet état reste stationnaire pendant une vingtaine de jours 
encore, puis la poussée régénérative reprend vigoureusement. La 
troisième et la sixième rangées de la même fig. 66 montrent l’état 
des régénérats 70 jours après la section du plexus. On constate 
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Fig. 66. 

Dessins des deux pattes de tous les individus de la série ClVa^- 1'® et 
rangées: état des régénérats au moment de l’opération; 2“® et rangées: 
25 jours après; 3™® et 6*»® rangées: 70 jours après la suppression de l’inner¬ 
vation. 
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que les régénérais ont partout augmenté, par rapport à l’état 
précédent Mais, si cette augmentation est sensible pour pres¬ 
que tous les individus de la troisième rangée (sauf pour l’indi¬ 
vidu D où il s’agit plutôt d’un allongement excessif que d’une 
augmentation notable du volume et pour le Triton J où il y a 
diminution certaine par rapport à l’état initial du régénérât), cette 
augmentation de taille des régénérais est incapable de leur per¬ 
mettre de réaliser une morphologie complète, car, dans les 10 cas 
qui restent, il y a eu réduction du nombre des doigts. 

Comme, en ce moment, 70 jours après la suppression de l’inner¬ 
vation, les régénérais du côté gauche sont très avancés en âge et 
déjà fortement pigmentés, aucun changement ultérieur dans 
leur morphologie n’est possible; un mois plus tard, les régénérais 
ont bien un peu augmenté de taille, mais sans beaucoup changer 
de forme. Aucun individu, même 100 jours après la suppression 
de l’innervation n’est arrivé à reformer un nombre normal de 
doigts (4). Il est vrai que ces restitutions insuffisantes sont assez 
fréquentes aussi du côté témoin, où finalement 3 individus sur 10 
n’ont également régénéré que trois doigts. 

4^ Série C IV h 2 - 10 T. alpestris, amputés le 1®^ mai, subissent, 
40 jours plus tard, la résection du plexus brachial, le Tl juin 1921. 
Cette opération est compliquée, comme dans le cas de la série 
C IV bi, par une intervention chirurgicale similaire, sans section 
des nerfs, du côté droit témoin. 

Au moment de l’opération, les pattes gauches et droites des 
10 individus se trouvent posséder de volumineux régénérats, sans 
différenciation, comme le montrent les dessins de la première et 
de la quatrième rangée de la fig. 67. 

15 jours après l’opération, on remarque une diminution générale 
de la masse des régénérats dans tous les cas, sauf dans le cas G, 
chez lequel j’enregistre une certaine augmentation de volume. 

Les dessins des deuxième et cinquième rangées de la fig. 67 
montrent que, 30 jours après l’opération, trois individus témoi¬ 
gnent déjà d’une certaine augmentation du volume de leur régé¬ 
nérât gauche, privé d’innervation (cas G, G et 1). Chez tous les 
autres individus, cependant, la diminution est certaine et, dans le 

1 Les individus K et L sont morts quelques jours après le deuxième dessin. 




RÉGÉNÉRATION CHEZ LE TRITON 


181 



Fig. 67. 

Dessins des deux pattes de tous les individus de la série G IV et 

rangées: états des régénérats au moment de l’opération; 2 ïne et rangées: 
30 jours après; et 6“® rangées: 75 jours après la suppression de l’inner¬ 
vation. 
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cas J ^ cette régression du régénérât va même jusqu’à sa dispa¬ 
rition complète. Partout cependant la régression de volume est 
accompagnée d’une différenciation marquée des ébauches digitales, 
qui correspond déjà à une morphologie incomplète. La morphologie 
apparente à cette époque — 30 jours après la suppression d’inner¬ 
vation — ne subit plus aucun changement et, seul, le volume 
des régénérats se modifie. En général, la reprise de l’accroissement 
de taille des régénérats se produit déjà vers le quarantième jour, 
mais la croissance est lente, entravée par un vieillissement précoce 
des régénérats privés d’innervation. 

Les dessins des troisième et sixième rangées montrent l’état des 
régénérats, 70 jours après l’opération. On y voit: deux cas de 

régénération d’un seul doigt (D et E); 2^ trois cas de régénération 
de deux doigts seulement (A, B et G); 3^ trois cas de régénéra¬ 
tion de trois doigts du côté opéré (G, F et 1). 

Les cas D et H sont intéressants, mais ont subi une certaine 
modification des conditions expérimentales, au cours de l’observa¬ 
tion. Pendant l’exécution d’un des dessins, les animaux, en se 
tortillant très fortement, ont subi une lésion du régénérât gauche 
et c’est ainsi que j’ai obtenu de nouvelles réductions de la morpho¬ 
logie et de la taille du régénérât: dans le cas D, un régénérât à 
un seul doigt; dans le cas H, une réduction jusqu’au stade de 
bourgeon de régénération. 

Résumé des obsen^ations de la Série C IV, — Les 32 individus 
considérés présentaient tous, au moment de l’interruption du 
plexus, du côté gauche, une large palette, mais sans différencia¬ 
tion visible dés ébauches digitales. 

Dans tous les cas sauf un, l’observation a montré un arrêt immé¬ 
diat de la croissance pendant au moins 30 jours et cet arrêt de crois¬ 
sance s’est même traduit par une diminution certaine du volume. 

Si le volume des régénérats diminue ou reste stationnaire, les trans¬ 
formations internes continuent cependant leur marche et semblent 
même être accélérées. On assiste à des phénomènes de vieillissement 
précoce, qui se traduisent par une pigmentation du régénérât, plus 
rapide du côté opéré que du côté témoin, et par l’acquisition d’une 
consistance plus grande des parties en régénération. 

La différenciation morphologique progresse avant que le régéné- 

^ Animal mort, sans avoir régénéré, an bout de 32 jours. 
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rat ait repris sa potentialité de croissance. Mais, dans tous les cas 
(31), la différenciation, aux dépens du régénérât n’ayant pas aug¬ 
menté de volume, aboutit à une morphologie incomplète. Cette 
différenciation en mains ectrodactyles est toujours visible une 
trentaine de jours après la suppression de l’innervation; une fois 
les sillons interdigitaux établis, on peut considérer qu’un change¬ 
ment ultérieur dans la morphologie du régénérât est pratiquement 
exclu, à moins de lésions traumatiques intervenant tardivement. 

La reprise du pouvoir régénérateur des régénérats. momen¬ 
tanément arrêtés dans leur croissance, se produit parfois précoce¬ 
ment, 30 à 40 jours après la suppression de l’innervation, mais 
normalement seulement 50 jours après l’opération. 

Un cas exceptionnel s’est présenté, qui montrait une augmenta¬ 
tion du volume du régénérât déjà 15 jours après la suppression 
de l’innervation. Un examen anatomique de l’animal, effectué 
40 jours après l’opération, a permis de constater que l’ablation du 
plexus avait été exécutée correctement, le plexus brachial ne 
montrant à cette époque qu’un très faible début de régénération. 
La signification de ce cas reste obscure. 

§ 5. Série C V, Suppression de Vinnervation dans le cas de régénérats 
au stade « palette » différenciée. 

Les 15 individus de cette série sont de provenance différente et 
possèdent des régénérats d’âge variable. 

Aussi, sera-t-il indiqué de les discuter par séries de cinq individus 
à l’aide de dessins. 

a) La fig. 68 représente l’état des régénérats des individus 
A à E, qui ont subi des amputations à des dates différentes: 

A. T. cristatus amputé le 4 /IV opéré le 23 /VI, 80 jours 





après l’amputation 

B. 

» » 

» .. 4/IV ). 

» 3/VI, 60 jours 

après l’amputation 

C. 

» » 

» » 4/IV » 

» 3 /VI, 60 jours 

après l’amputation 

D. 

T. alpestris 

» » 5 /IV » 

» 24/VI, 80 jours 
après l’amputation 

E. 

» » 

» » 5 /IV » 

» 24 /VI, 80 jours 
après l’amputation. 
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La première rangée de la fig. 68 montre l’état des régénérats 
considérés, présentant des sillons indicateurs des futurs doigts, 
ainsi que l’état monstrueux des régénérats gauches dans le cas de 
deux Triton alpestris (D et E). 20 à 30 jours après l’opération, 
la taille des régénérats gauches, privés d’innervation, n’a pas aug¬ 
menté, dans les trois premiers cas, bien que la différenciation 
continuât sans arrêt. Dans les cas des Triton alpestris^ par contre, 
on remarque une diminution certaine des régénérats. 




Fig. 68. 

Dessins des deux pattes des 5 premiers individus de la série G V. ran¬ 
gée: au moment de l’opération ; rangée: 60 jours après la suppression de 
l’innervation. 


Les dessins de la deuxième rangée de la même fig. 68, faits 60 jours 
après l’opération nerveuse, montrent une faible reprise de la crois¬ 
sance dans le cas des trois Triton cristatus et, simultanément, une 
différenciation très poussée des pattes gauches. Dans les deux 
derniers cas, la diminution de la taille des régénérats reste sensible 
et a abouti à des malformations incapables d’évoluer normalement. 

Il est à remarquer que, dans les cas considérés, la différenciation 
morphologique n’a pas été modifiée par l’intervention opératoire 
contrairement à ce qui a pu être observé dans tous les cas de la 
série précédente. 

b) La fig. 69 représente cinq autres individus (cas A à E) de 
la même série, dont la première rangée indique l’état des régéné¬ 
rats le jour de la suppression de l’innervation. Les individus A, B, 
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C et D sont des Triton cristatus amputés le 3 avril, le plexus 
brachial ayant été réséqué suivant ab-a^b\ le 2 juin 1921, 60 jours 
après l’amputation. E est un Triton alpestris dont le régénérât 
déjà bien différencié est âgé seulement de 40 jours. Dans les cinq 
cas, le côté droit avait également subi l’intervention trauma¬ 
tique déjà décrite plus haut. Cependant, chez le Triton C, un 
des nerfs du plexus fut atteint à cette occasion. J’ai alors réséqué 
aussi les deux autres nerfs du plexus et laissé par contre l’innervation 
du côté gauche intacte. Un coup d’œil sur les trois dessins successifs 
du cas G montre que, cette fois-ci, c’est le côté droit qui a eu un 
comportement aberrant. 

La deuxième rangée des dessins de la fig. 69 montre une dimi¬ 
nution certaine de la masse des régénérats de tous les individus, du 
côté opéré, 25 jours après la suppression de l’innervation. Cette 
diminution est telle, dans les cas B et E, que les régénérats se 





Fig. 69. 

Dessins des deux pattes de 5 autres individus de la série CV. 1^® rangée: 
dessins au moment de l’opération; 2°^® rangée: 30 jours après; 3“® rangée: 
80 jours après la suppression de l’innervation. 
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trouvent ramenés, en ce moment, au stade « bourgeon de régénéra¬ 
tion )) 

La troisième rangée montre l’état de ces régénérats, 80 jours 
après la suppression de l’innervation. Si, en ce moment, la reprise 
de la croissance des régénérats est générale (sauf dans le cas E, 
complètement pigmenté, à aspect vieux et dont l’évolution paraît 
terminée), la taille est encore inférieure à l’état initial dans le 
cas B qui, du reste, aboutit à une morphologie incomplète, 
ne le dépasse pas de beaucoup dans deux cas (A et G), mais 
atteint un très grand développement dans le cas D. Ce dernier 
Triton avait, du reste, présenté une reprise de la poussée régéné- 
rative, déjà vers le 35*^® jour après la suppression de l’innervation. 

c) La fig. 70 représente trois états successifs des cinq derniers 
individus de cette série, qui sont également d’âges très différents. 
Tandis que les trois premiers individus (T, cristatus) ont des 
régénérats âgés de 60 jours au moment de l’opération (A, B, 
et C), D est un T. alpestris en régénération depuis 40 jours seule¬ 
ment, de même que le T, cristatus suivant (E). 

20 jours après la résection des nerfs du plexus, on remarque, 
dans les cas B et E, une diminution certaine du volume du côté 
opéré, dans les cas A et D, cependant, une augmentation indis¬ 
cutable de la longueur du régénérât qui ne saurait être expliquée 
par un remaniement de la masse dans le sens de la longueur, mais 
qui correspond certainement à une augmentation générale du 
volume. 

Les dessins de la deuxième rangée, faits 30 jours après l’opération, 
illustrent cet état de choses qui s’accentue. Dans le cas E, le dessin 
correspond à un stade plus tardif, 80 jours après l’amputation. 

La troisième rangée de la fig. 70, dessins faits 80 jours après la 
suppression de l’innervation (individus B, A, C et D), montre la 
très forte reprise de la régénération dans les cas A et C. Par 
contre, le T, alpestris D montre une diminution dans la taille de 
son régénérât, résultant d’une blessure qui lui avait été infligée 
par morsure. 

1 Je n’ai pas noté dans mes procès-verbaux une lésion du régénérât au 
moment de l’opération ou du dessin^ mais ceci me semble très probable, les 
régénérats étant trop avancés pour présenter des phénomènes d’involution 
aussi marqués. 




RÉGÉNÉRATION CHEZ LE TRITON 


187 


En résumé^ les 15 individus de la série ont montré, sauf dans deux 
cas, un comportement assez uniforme pour ce qui concerne l’arrêt 
de croissance pendant le premier mois qui suit la suppression de 
l’innervation. Dans 13 cas, en effet, on constate partout sinon une 
diminution, du moins un arrêt de croissance des régénérats privés 
d’innervation. 



Fig. 70. 

Dessins des deux pattes des 5 derniers individus de la série G V. 1^® rangée: 
au moment de l’opération; 2“® rangée: 30 jours après; 3“® rangée: 80 jours 
après la suppression de l’innervation. 


Dans deux cas, cependant, il y eut une augmentation indiscutable 
du volume du régénérât; celle-ci ne peut être attribuée à une sup¬ 
pression incomplète du plexus, car une révision anatomique a 
montré que l’opération avait été correctement effectuée. 

La série G V diffère de la précédente en ce qui concerne la mor¬ 
phologie des régénérats. Nous avons vu, en effet, que précédemment, 
sur 31 individus tous avaient subi des modifications profondes 
dans leur structure, qui les ont fait aboutir à des mains ectrodac- 
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tyles. Ici, sur 15 individus, 6 seulement ont subi des changements 
dans l’édifice structural de l’ébauche de la main qui, au moment 
de la suppression de l’innervation, semblait déjà déterminé. Dans 
deux cas cependant (B et E, fig. 69), il est certain que cette modifi¬ 
cation de la morphologie est due à une lésion du régénérât au 
moment de l’opération ou lors d’un dessin, ce qui a entraîné un 
remaniement de l’ébauche et a abouti à une formation morpholo¬ 
giquement incomplète. 

§ 6. Série C VL Suppression de Vinnen>ation dans le cas de régénérât^ 
au stade « doigts indwidualisés ». 

1° Série C F/ a. 

a) 4 Triton cristatus à régénérats âgés de 60 jours. Au moment 
(3 juin 1921) de l’opération sur le plexus, tous les individus pos¬ 
sèdent des mains régénérées avec des doigts bien individualisés, 
comme le montrent les dessins de la première rangée de la fig. 7L 











Fig. 71. 

Dessins des deux pattes des 4 premiers individus de la série CVla. D® 
rangée: au moment de l’opération; 2"^® rangée: 30 jours après; 3"“® rangée: 
80 jours après la suppression de l’innervation. 
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La deuxième rangée des dessins montre l’état des pattes, 30 jours 
après la suppression de l’innervation. S’il est aisé de reconnaître 
sur ces figures que la différenciation des régénérats gauches a fait 
des progrès incontestables, il est malaisé, par contre, de se prononcer 
avec certitude sur la question de savoir si les régénérats ont aug¬ 
menté de taille ou non. Ceci semble être le cas pour les cas A et 
D, tandis que, chez les deux autres individus, on peut parler d’une 
utilisation du matériel primitif, mais non d’une augmentation du 
volume des régénérats. 

40 jours après l’opération, les deux individus extrêmes continuent 
à présenter une nouvelle augmentation, certaine cette fois-ci, du 
volume des régénérats gauches, et cet accroissement se poursuit 
désormais jusqu’à la fin de l’expérience (80 jours après l’opération), 
comme le montre la troisième rangée de la figure. Les deux autres 
individus moyens n’ont que peu progressé dans la taille de leurs 
régénérats, par contre les doigts se sont dessinés davantage et se 
sont considérablement allongés. 

b) 4 Triton cristatus à régénérats âgés de 80 jours. Au moment 
de l’opération, 23 mai 1921, les individus possèdent, comme le 
montre la première rangée de la fig. 72, des régénérats volumi¬ 
neux mais qui, somme toute, ne sont pas plus évolués que dans 



Fig. 72 . 

Dessins des deux pattes des 4 derniers individus de la série G VI a. 1^® ran¬ 
gée horizontale: état des régénérats au moment de l’opération; 2°^® rangée: 
dessins effectués 35 jours après la résection du plexus. 
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le cas précédent. Ceci n’est pas surprenant, si Ton songe que les 
amputations ont été pratiquées en hiver, le 4 mars. 

Les dessins de la deuxième rangée, effectués 35 jours après l’ab- 
lation du plexus, montrent une diminution considérable de la taille 
du régénérât gauche du cas B, ce qui est peut-être à mettre sur 
le compte d’une morsure; par contre, dans les cas A et D, on 
constate une légère, mais indéniable augmentation des régénérats 
gauches. 

En tout cas, sur 8 individus de cette sous-série, 5 ont montré 
une augmentation sensible de leur volume à un moment qui, au 
premier abord, semblerait un peu précoce. 

2^ Série C VI b. b Triton cristatus^ à régénérats âgés de 80 jours 
(amputation le 4 mars), subissent la résection du plexus le 23 mai 
1921. Ces individus diffèrent cependant de la sous-série précédente 
par le fait qu’un traumatisme supplémentaire est infligé au côté 
droit comme dans certaines des séries déjà signalées. 



A B C D E 

Fig. 73. 

Dessins des deux pattes de tous les individus de la série G VI b. rangée 
horizontale: état des régénérats au moment de l’opération; 2*”® rangée: dessins 
effectués 35 jours après la résection du plexus. 


La première rangée de la fig. 73 montre l’état des régénérats de 
ces 5 individus, tandis que la deuxième rangée montre les mêmes 
pattes dessinées 35 jours après l’opération. 

On voit qu’en dehors des deux premiers individus, chez lesquels 
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ni la grandeur, ni la forme du régénérât n’ont varié, les trois autres 
présentent une augmentation assez marquée du volume du régé¬ 
nérât, la différenciation en doigts continuant à s’effectuer normale¬ 
ment. 

Les pattes droites ont évolué sans qu’il soit possible de décéler 
la moindre action de traumatisme. 

30 Série C VI c, 6 Triton alpestris^ amputés le 4 avril, subissent 
la résection du plexus brachial gauche le 23 juin 1921. A ce mo¬ 
ment, 80 jours après l’amputation, comme le montre la première 
rangée de la fig. 74, les régénérats sont volumineux et les doigts 
parfaitement définis. La deuxième rangée de la figure montre 



Fig. 74. 


Dessins des deux pattes de tous les individus de la série G VI c. 1^® rangée: 
au moment de l’opération; 2°^® rangée: 35 jours après la résection du plexus. 


l’état de ces régénérats, 35 jours après la suppression de l’inner¬ 
vation et l’on assiste ici à une diminution du volume des régéné¬ 
rats privés d’innervation, qui semble être certaine et générale. 
Il n’y a guère que le cas F qui prête à équivoque. Par contre, 
la différenciation des régénérats a beaucoup progressé et l’on 
remarquera que partout les doigts se sont individualisés. La ré¬ 
duction dans la taille des deux régénérats monstrueux (G et 
D) est particulièrement intéressante. Dans un cas, cependant, la 
morphologie du régénérât, qui correspondait à une patte normale 
au moment de l’opération (B), subit une modification aboutis¬ 
sant à une main à trois doigts seulement. 
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3° Série C VI d. 6 Triton alpestris, à régénérais âgés également 
de 80 jours, sont opérés à la même date que précédemment et 
subissent du côté droit le même traumatisme opératoire. L’état 
des régénérais à ce moment est visible dans la première rangée 
de la fig. 75. La deuxième rangée montre, 35 jours après l’opé- 



Fig. 75. 

Dessins des deux pattes de tous les individus de la série C VIrf. rangée: 
au moment de l’opération; 2"^® rangée: 35 jours après la suppression de l’in¬ 
nervation. 


ration, une diminution certaine du volume des régénérais opérés, 
dans deux cas (C et D), un état stationnaire dans un cas (A), 
une augmentation indiscutable chez l’individu E, et enfin, des 
remaniements de forme qui ne permettent pas de préciser s’il y a 
eu augmentation, dans deux cas (B et F). Si, en effet, dans 
ces deux derniers cas, on constate un allongement certain du régé¬ 
nérât, son rétrécissement à la base n’en est pas moins indiscutable, 
de sorte qu’il est possible que le volume soit resté constant. Pour 
ce qui concerne les pattes droites, elles n’ont pas été plus affectées 
par le traumatisme opératoire que dans la sous-série C VI b. 

En résumé^ sur les 25 individus de cette série on observe: 

une diminution du volume ou un état stationnaire pendant 
un mois au moins, dans 16 cas; 

2 ® une augmentation indéniable de ce volume pendant les pre- 
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miers 35 jours après ramputation dans 9 cas, alors qu’il ne peut 
être question d'un rétablissement de l’innervation; 

3® les doigts étant déjà parfaitement formés au moment de la 
«suppression de l’innervation ou les anomalies de forme déjà déter¬ 
minées, les modifications morphologiques produites par la sup¬ 
pression de l’innervation, sont nulles ou peu profondes. Deux 
cas seulement témoignent d’un changement survenu dans la mor¬ 
phologie du régénérât, et encore ces modifications sont-elles peu 
marquées. Dans tous les autres cas, les régénérats gauches ont 
continué à évoluer tout à fait normalement. 

§ 7. Récapitulation des résultats des séries C. 

Si l’on récapitule l’ensemble des résultats obtenus dans les 
séries C, sur les 93 individus observés, on constate: 

a) Au point de oue du oolunie du régénérât sans préoccupation de 
la forme: 

1® L’interruption de l’innervation sur un régénérât non encore 
constitué macroscopiquement interrompt immédiatement toute 
régénération et l’ébauche du régénérât sous forme d’un bour¬ 
geon n’est même pas constituée, tous les individus (8 cas) se cica¬ 
trisant comme lors des amputations faites simultanément avec la 
suppression de l’innervation. 

2® La suppression de l’innervation sur des régénérats macros¬ 
copiquement visibles, mais jeunes et mous, entraîne, dans tous 
les cas, un arrêt de croissance. La majorité des cas (6 sur 10) 
montre même une diminution de volume du régénérât, qui se 
traduit par une disparition complète et définitive du bourgeon 
de régénération. Les 4 autres individus reprennent leur poussée 
régénérative à partir du 50”^^ jour qui suit la suppression de l’in¬ 
nervation. 

30 La suppression de l'innervation sur des bourgeons de régéné¬ 
ration âgés entraîne également un arrêt de croissance marqué, 
accompagné, dans tous les cas (5), d’une diminution de taille. 
Deux mois après, la poussée régénérative reprend. 

40 La suppression de l’innervation sur des régénérats au stade 
de palette de régénération, sans différenciation morphologique, dé¬ 
termine l’arrêt de toute poussée nouvelle pendant 30 jours au 
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minimum. Cet arrêt est également accompagné d’une diminution 
de taille dans tous les cas (31). 

La reprise du pouvoir régénérateur se fait normalement au bout 
de 40 à 50 jours (30 à 35 jours après l’amputation dans des cas 
exceptionnels). 

5 ® La suppression de l’innervation, sur des régénérats déjà âgés 
et présentant une différenciation morphologique visible, montre 
un arrêt de croissance dans 13 cas sur 15, pendant 30 jours au moins. 
Dans deux cas cependant, il y a eu une augmentation indiscutable 
du volume du régénérât à une époque (20 jours après l’amputation) 
où la régénération des nerfs du plexus réséqué (et contrôlés par 
un examen anatomique adéquat) ne saurait être invoquée comme 
cause de cet accroissement. 

Dans les autres cas, la reprise de croissance se fait plus tardive¬ 
ment que dans les deux cas mentionnés, mais plus précocement 
que dans les séries précédentes, et a lieu en moyenne 35 à 40 jours 
après la suppression de l’innervation. 

6 ^ La suppression de l’innervation sur des régénérats âgés et 
morphologiquement très bien déterminés (doigts formés et en 
train de s’individualiser) ne produit un arrêt certain de la crois¬ 
sance que dans 16 cas sur 25 pendant les 30 à 35 premiers jours. 

Dans 9 cas, il y eut une augmentation certaine du volume des 
régénérats pendant ce temps, bien que les conditions expéri¬ 
mentales aient été partout identiques et vérifiées par un examen 
anatomique. 

La reprise de croissance dans les 16 autres cas est générale, 30 
à 35 jours après la suppression de l’innervation. 

b) Si nous envisageons les résultats au point de vue de la réalisa¬ 
tion de la forme des régénérats opérés^ on observe que: 

lo Les régénérats étant parfaitement indéterminés dans les 3 
premières séries, aucune conclusion ne peut être tirée de la réali¬ 
sation d’une morphologie s’établissant après la reconstitution de 
l’innervation. Ces séries rentrent purement et simplement dans les 
cas de régénération tardive, signalés à jiropos des séries A et B. 

2® Dans les cas où le régénérât forme déjà une ébauche aplatie 
dorso-ventralement (stade palette), mais où les sillons des doigts 
ne sont pas encore indiqués, les processus ultérieurs ont été, par 
contre, profondément troublés par la sup])ression de l’innervation. 
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Tandis que le régénérât cesse de s’accroître, son évolution normale 
suit son cours; il se pigmente, vieillit rapidement et surtout la 
différenciation morphologique apparaît. Cette différenciation, faite 
sur un territoire incapable de s’accroître, aboutit alors à des forma¬ 
tions monstrueuses (mains à nombre de doigts réduits dans 31 cas 
sur 31). 

3® La même intervention opératoire, faite sur un régénérât mor¬ 
phologiquement plus âgé et où les ébauches digitales ont déjà 
apparu, ne modifie plus la forme du régénérât que dans 4 cas sur 
15 (avec certitude). Dans deux cas, l’évolution morphologique 
aberrante semble être due à quelque lésion du régénérât. 

40 La suppression de l’innervation, pratiquée sur des régénérats 
déjà âgés et morphologiquement très avancés, ne change la morpho¬ 
logie déjà acquise au moment de l’opération que dans 2 cas sur 25, 
et ceci d’une façon seulement très légère. 

c) Les interventions opératoires^ faites sur le côté témoin, sans 
lésion du plexus, en vue d’étudier l’effet du traumatisme sur des 
stades jeunes, n’ont donné aucun résultat perceptible, les côtés 
droits continuant à régénérer dans tous les cas (26), tout à fait 
normalement. 


§ 8. Discussion. 

a) Discussion des faits relatifs à la reprise du pouvoir régénérateur 
dans les séries C. 

La récapitulation des faits montre que dans les séries C II et 
C III la reprise du pouvoir régénérateur s’effectue 50 à 60 jours 
après la résection du plexus. Cette reprise se manifeste exception¬ 
nellement déjà 25 jours après la suppression de l’innervation, dans 
le cas de la série C IV, tandis que dans les séries C V et C VI, 
cette durée devient la règle. 

Or, les faits relatés dans le chapitre I (séries A) nous ont appris 
que la reprise du pouvoir régénérateur, pour le niveau de résection 
du plexus a b~a' V et le niveau d’amputation A B, s’effectue après 
un arrêt de 60 à 75 jours en moyenne. Le niveau de résection du 
plexus brachial dans les séries C étant aussi a b-a' à’ et le niveau 
d’amputation AB, il semble, au premier abord, troublant d’ap¬ 
prendre que la poussée régénérative peut reprendre, dans ce cas^ 
Rev. Suisse de Zool. T. 33. 1926. 13* 
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après un simple arrêt de 30 à 35 jours. D’autre part, on ne s’ex¬ 
plique pas la différence entre les délais d’apparition du pouvoir 
régénérateur, d’une part dans les 3 premières séries (60 jours en 
moyenne) et, d’autre part, dans les 3 dernières (30 à 35 jours). 

Si, cependant, nous nous reportons à la discussion relative au 
résultat des séries A et B, on voit que j’ai dû alors faire appel à la 
notion du temps total nécessaire pour la manifestation de la régé¬ 
nération, pour un niveau donné de section des nerfs et un niveau 
donné d’amputation des pattes. Dans le cas des séries à niveaux 
a b-A B ce temps est égal à 60 à 65 jours. 

J’ai été amené à décomposer ce temps total en 2 fractions: 

Le temps de latence^ nécessité par l’élaboration du matériel 
nécessaire à la régénération normale et que l’on peut mesurer du 
côté témoin par l’intervalle entre le moment de l’amputation et 
celui de la première manifestation extérieurement visible du pou¬ 
voir régénérateur; 

2 ^ le temps de récupération du pouvoir régénérateur qui est égal 
au temps total moins le temps de latence et qui paraît bien corres¬ 
pondre à la durée de la régénération des nerfs eux-mêmes. 

Dans les séries G, effectuées soit au printemps, soit eu été, le 
temps de latence étant de 25 jours, le temps de récupération doit 
être de 35 à 40 jours (60 à 65 moins 25). 

Or, le temps de latence n’a pas à intervenir dans les séries G IV 
à VI, puisque, au moment delà section des nerfs, le matériel forma¬ 
teur est déjà réalisé et la régénération en train. Le retard doit cor¬ 
respondre uniquement au temps de récupération et l’on constate, 
en effet, que c’est au bout de 35 jours que la régénération reprend 
sa poussée primitive. 

En ce qui concerne les autres séries G I, G II, G III, et une partie 
de la série G IV, dans lesquelles la récupération de la régénération 
est plus tardive, bien que celle-ci ait été déjà en train, il faut pour 
comprendre ce qui a dû se passer, tenir compte des phénomènes 
de régression présentés par les bourgeons de régénération. Geux-ci 
diminuent de taille, de consistance, de couleur et subissent une 
involution qui, dans 6 cas sur 10, amène la disparition du bourgeon 
de régénération. 

Lorsqu’au bout du temps requis pour le rétablissement de 
l’innervation (35 à 40 jours), les nerfs sont arrivés dans le terri¬ 
toire du bourgeon, tout est à recommencer. Pour qu’une régéné- 
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ration devienne à nouveau macroscopiquement visible, il doit y 
avoir élaboration d’un tissu nouveau. De tels cas sont, somme 
toute, identiques à ce que l’on observe lors d’une interruption de 
l’innervation avec amputation simultanée. 

.Sans doute, cette explication est en partie hypothétique. Pour 
la vérifier il faudrait entreprendre une étude histologique. Toute¬ 
fois, une longue habitude du matériel étudié, l’examen journalier 
de toutes sortes de phases de la régénération chez le Triton, m’ont 
persuadé que l’explication précédente est vraisemblable. La nou¬ 
velle régénération n’utilise plus les tissus précédemment formés, 
mais représente les effets d’une nouvelle poussée régénérative, 
indépendante de la première. 

S’il est encore relativement facile de rendre compte des écarts 
observés dans la reprise du pouvoir régénérateur, il est très malaisé 
d’expliquer les cas exceptionnels qui ont été rencontrés. Dans 11 
cas, en effet, une augmentation certaine du volume du régénérât 
a été observée avant même le délai minimum de 35 jours. 

Le fait que le nombre des cas exceptionnels augmente avec l’âge 
et l’état d’évolution des régénérats, semble indiquer que la cause 
de ce phénomène paradoxal est à rechercher plutôt dans l’état du 
régénérât que dans une question d’innervation. 

Il est hors de doute que, même sans innervation, les régénérats 
avancés continuent à évoluer, subissent des remaniements, 
changent de forme et, peut-être même, augmentent de masse. 

Comme pour les cas exceptionnels signalés dans la deuxième 
partie de ce mémoire, dans lesquels j’ai observé une reprise du 
pouvoir régénérateur malgré une absence de l’innervation ana¬ 
tomiquement constatable, on pourrait ici aussi invoquer des 
changements intrinsèques dans les tissus de la patte dont la nature 
nous échappe encore entièrement. 

b) Discussion des faits relatifs à la morphologie des régénérats obtenus. 

Un premier fait se dégage de l’observation de presque toutes les 
séries C envisagées. Les régénérats sans innervation ne sont pas 
des masses de cellules inertes, mais continuent à être le siège d’un 
métabolisme interne intense, qui les fait vieillir, changer de forme 
et de couleur et passer ainsi par toutes les phases qui caractérisent 
l’évolution d’un régénérât normal. Il semble certain que les change¬ 
ments en question sont précipités, plus rapides que normalement, 
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et que, de ce fait, ils sont liés à l’état dans lequel se trouvait le 
régénérât au moment de la suppression de l’innervation, puisque, 
dans la règle, ce régénérât est incapable de s'accroître. En d’autres 
mots, la différenciation morphologique se produit ici iiadépendam- 
ment de l’innervation. 

Suivant l’état du régénérât au moment de la suppression de 
l’inneryation, 3 cas peuvent se présenter: 

Lorsqu’on supprime l’innervation à un stade trop jeune 
(bourgeon de régénération), qui n’est alors qu’une simple masse 
cellulaire non différenciée, l’absence de l’innervation se traduit 
par un arrêt de croissance accompagné de phénomènes régressifs 
qui rendent impossible toute différenciation morpholgique. Cette 
absence de différenciation se prolonge jusqu’à ce que le rétablisse¬ 
ment de l’innervation ait permis la formation de nouvelles masses 
cellulaires, aux dépens desquelles la différenciation ultérieure 
s’opère (séries G II et G III). 

2^ L’innervation supprimée à des stades plus avancés, constitués 
par des régénérats aplatis dorso-ventralement, mais sans que la 
future morphologie soit encore indiquée (palette non différenciée), 
entraîne des modifications profondes dans ces jeunes ébauches. 
Dans tous les cas, la différenciation en ébauches digitales se dessine 
plus précocement que du côté témoin, mais, dans tous les cas égale¬ 
ment, cette différenciation prématurée aboutit à une main ectro- 
dactyle, à 1, 2 ou 3 doigts. 

Cette différenciation aux dépens d’ébauches restées petites sug¬ 
gère l’idée que la morphologie dépend en partie de la masse du 
régénérât. Cette idée fut clairement exprimée par E. Guyénot 
et O. ScHOTTÉ en 1923: «Toutes les fois que, par divers artifices 
expérimentaux, un bourgeon de régénération est condamné à 
évoluer sans pouvoir atteindre sa masse normale, il aboutit à une 
morphologie incomplète. Tout se passe comme si une quantité 
définie de tissus formateurs ne pouvait donner naissance qu’à un 
nombre défini de parties digitales. 

« On ne voit pas apparaître de mécanisme régulateur, par lequel 
le nombre normal des parties aurait été conservé, grâce à une 
réduction générale des dimensions, ce qui serait le cas si le bour¬ 
geon réduit aboutissait à la production d’une main en miniature, 
mais complète. La différenciation du régénérât ne résulte pas 
d’une sorte de tendance interne et fatale vers une morphologie 
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équilibrée, mais est fonction directe de la quantité de matériel 
disponible, y 

3® L’innervation supprimée, lors de régénérats plus avancés, 
déjà morphologiquement déterminés, conduit à des résultats bien 
différents. Sur un ensemble de 40 cas (séries G V et G VI), 6 seule¬ 
ment ont témoigné d’un remaniement structural qui a fait aboutir 
le régénérât à une forme différente de celle à laquelle la diffé¬ 
renciation, visible au moment de la suppression de l’innervation, 
semblait le destiner. Gette difficulté de remaniement d’une struc¬ 
ture établie avant la suppression de l’innervation va grandissant 
avec l’âge du régénérât et, lorsque ce remaniement se produit sur 
des régénérats âgés de plus de 2 mois, par exemple, les transforma¬ 
tions ultérieures qui se produisent sont peu importantes. 

A ce point de vue, certains cas similaires, rapportés par P. Weiss, 
témoignant d’un remaniement survenu à des stades morpholo¬ 
giquement très avancés, semblent bien être dus plutôt à des rema¬ 
niements post-traumatiques, tels qu’on les rencontre dans les 
3 cas que j’ai signalés, qu’à des remaniements réguliers, semblables 
à ceux qui se rencontrent après suppression de l’innervation de 
régénérats plus jeunes et non lésés. 

§ 9. Conclusion. 

Il résulte des faits, et de la discussion dont ils ont été l’objet, que 
la suppression de l’innervation pratiquée sur les pattes antérieures, 
amputées dans le zeugopode 10, 20, 40, 60 et 80 jours avant la 
résection du plexus, produit les effets suivants: 

10 II se produit un arrêt de toute croissance dans 82 cas sur 93. 
Get arrêt de croissance des régénérats est accompagné, dans la 
règle, d’une diminution de volume et de phénomènes régressifs 
qui peuvent entraîner la disparition totale des régénérats déjà 
formés lorsque ceux-ci sont encore jeunes. 

2 o 11 cas sur 93 font exception au comportement général et ont 
présenté soit une augmentation immédiate du volume, soit une 
reprise de la poussée régénérative précoce, avant que le rétablisse¬ 
ment de l’innervation par régénération des nerfs réséqués ait pu 
se produire. 

3^ Après un arrêt de croissance de 60 jours en moyenne pour les 
séries G I à G III, de 35 jours en moyenne pour les 3 séries suivantes. 
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une reprise de la poussée régénérative a pu être observée dans la 
grande majorité des cas. 

4® Dans les 3 premières séries, l’interruption de l’innervation a 
pu entraîner la disparition du régénérât primitif, indiquée par les 
phénomènes visibles de régression; lors du retour de l’innervation, 
il se produit une nouvelle poussée régénérative, si bien que ces cas 
se ramènent à ce qui se passe lorsque l’amputation et la suppression 
de l’innervation ont été pratiquées simultanément (séries A). 

50 Dans les séries G IV à G VI par contre, les régénérats étant 
présents et déjà trop grands pour être résorbés, la reprise du pou¬ 
voir régénérateur coïncide réellement avec la fin de la régénération 
des nerfs. Les observations des séries A et B nous ayant appris 
que cette régénération nécessitait, pour les distances considérées, 
une durée moyenne de 35 à 40 jours, ce temps se trouve représenter 
le temps réel de la reprise du pouvoir régénérateur dans les cas où 
le temps de latence est supprimé. Les observations des séries G 
constituent ainsi une nouvelle confirmation des faits rapportés 
dans les séries A et B. 

6^ Les faits de remaniements de la forme primitive des régénérats, 
et qui aboutissent à la réalisation d’une morphologie anormale et 
insuffisante, suggèrent l’idée que la différenciation morphologique 
des régénérats est indépendante de leur innervation. 

7® G’est la masse des régénérats, arrêtés dans leur croissance 
par la suppression de l’innervation, qui semble être le facteur 
essentiel dans la morphogénèse ultérieure des régénérats (E. Guyé- 
NOT et O. ScHOTTÉ). 

8^ Le fait de l’indépendance de l’évolution morphologique du 
régénérât vis-à-vis de son innervation semble constituer un argu¬ 
ment excluant l’idée d’une action morphogène du système nerveux 
sur la régénération. Gette constatation n’a cependant qu’une valeur 
temporaire et sera envisagée à nouveau, à l’aide d’expériences adé¬ 
quates, dans un prochain mémoire. 

9^ Les faits exceptionnels d’augmentation de volume des régé¬ 
nérats dans la période où ceux-ci sont certainement privés d’inner¬ 
vation, les faits de changements de volume, de forme, ceux de 
différenciation et de vieillissement accompagné de pigmentation, 
constituent autant de preuves que la suppression de l’inner¬ 
vation des régénérats déjà avancés ne paralyse pas nécessairement 
leur évolution interne. Bien au contraire, ils semblent être le siège 
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d'activités précipitées se traduisant par des réalisations morpholo¬ 
giques trop hâtives et, de ce fait, souvent incomplètes et mons¬ 
trueuses. 

10^ L’influence générale du système nerveux sur la régénération 
s’est manifestée dans 82 cas sur 93, les 11 autres cas présentant des 
exceptions qui doivent être mises sur le compte de possibilités de 
régulation résidant dans les tissus des régénérats eux-mêmes et qui, 
actuellement, ne sauraient être expliquées d’une façon satisfaisante. 
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Résumé et Conclusions. 

A. Action globale des nerfs sur la régénération normale, 

I. Laissant de côté, dans ce travail, l’action de telle ou telle sorte 
de nerfs dans la régénération, j’ai cherché à établir quelle influence 
exerce la suppression globale de l’innervation (motrice, sensitive 
et sympathique) sur la régénération des pattes de Tritons. 

La méthode a consisté dans la section ou la résection du plexus 
brachial ou du plexus crural, dans leur totalité. Cette opération 
nécessitait une intervention aseptique et des soins post-opératoires 
dont le détail est indiqué dans le chapitre correspondant. 

IL Dans une première série, il a été pratiqué simultanément 
sur 276 animaux (246 pattes antérieures et 30 pattes postérieures) 
la résection du plexus du côté gauche et l’amputation à un même 
niveau des deux pattes, celle de droite servant de témoin individuel. 
Tandis que, dans tous les cas sans exception, la patte témoin a 
régénéré normalement, la patte gauche privée d’innervation a 
toujours présenté soit une absence durable de la régénération, soit 
un retard considérable par rapport à la patte témoin. 

IIL Les opérations faites sur 33 larves jeunes (20 à 30^^) de 
Tritons et de Salamandres, consistant dans l’amputation des pattes 
avec résection simultanée du plexus d’un côté, ont fourni des résul¬ 
tats identiques. Ces résultats ont permis de conclure que la régéné¬ 
ration à l’état larvaire et à l’état adulte relève d’un même détermi¬ 
nisme et la croyance générale, d’après laquelle il existerait une 
différence fondamentale dans la régénération dans ces deux phases 
de la vie d’un organisme s’est révélée erronnée. 

Simultanément, ces résultats m’ont permis d’admettre que la 
période de « différenciation organogénétique » de W. Roux, où la 
régénération serait indépendante du système nerveux, ne pouvait 
être la période « laroaire », mais devait correspondre à un stade 
« embryonnaire », dont le degré d’évolution ontogénétique resterait 
à déterminer. 
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IV. Cette action des nerfs sur la régénération ressort encore des 
expériences (189 cas) dans lesquelles les amputations n’ont été 
faites qu’un certain temps (10, 20, 30, 40, 60, 75 et 100 jours) 
après la résection du plexus. 

V. Cette action se dégage de même des expériences (93 cas) dans 
lesquelles, inversement, la résection du plexus n‘a été effectuée qu’un 
certain temps (10, 20, 40, 60 et 80 jours) après les amputations. Il 
en ressort que le système nerveux intervient non seulement dans 
la mise en train des processus régénératifs, mais aussi dans leur 
continuation. 

VI. Globalement, en faisant la sommation de toutes ces expé¬ 
riences, on voit que, dans l’ensemble de ces cas, se montant à 591 
individus, Tinfluence du système nerveux sur la régénération a été 
mise hors de doute. 

VII. L’absence durable ou temporaire de régénération ne peut 
être mise que sur le compte de la suppression de l’innervation, car 
une série d'expériences de contrôle ont montré que le traumatisme 
seul, si grave soit-il, n’exerce aucune action comparable, tant que 
les nerfs sont conservés dans leur intégrité. L’hypothèse de l’action 
des traumatismes, émise par Goldfarb, se trouve ainsi éliminée, 
des résections d’importants vaisseaux n’ayant également exercé 
aucune action sur la marche normale de la régénération. 


B. Reprise du pouvoir régénérateur après section des nerfs. 

VIII. Il faut distinguer, dans les phénomènes consécutifs à la 
suppression de l’innervation, deux sortes de cas: a) la perte défini¬ 
tive du pouvoir régénérateur qui sera envisagée plus loin; b) la 
reprise de ce pouvoir après un retard variable, mais constant pour 
des conditions données. 

IX. Ce retard dépend, en premier lieu, de la saison^ la vitesse de 
régénération et la vitesse de récupération du pouvoir régénérateur 
étant, toutes choses égales d’ailleurs, maximum en été, minimum 
en hiver. 

X. A une même saison et pour un même niveau d’amputation 
de la patte, la récupération du pouvoir régénérateur est d’autant 
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plus rapide que les aerfs ont été sectionnés plus proximalement. 
Inversement, à une même saison et pour un même niveau de section 
nerveuse, ce pouvoir régénérateur réapparait d’autant plus pré¬ 
cocement que l’amputation est plus proximale. Autrement dit, la 
{vitesse de retour à la régénération est jonction de la distance entre le 
niveau de section nerveuse et le niveau d'amputation. 

XL Cette relation suggère l’hypothèse que le retour à la régéné¬ 
ration coïncide avec la restauration, par régénération propre des 
axones, des nerfs sectionnés ou réséqués. La vitesse de ce retour, 
comme celle de la régénération des axones, est fonction de la saison. 

XIL Si la récupération du pouvoir régénérateur dépend de la 
régénération des nerfs réséqués, il s’en suit que le résultat doit être 
différent, suivant que l’amputation est pratiquée avec un retard 
faible ou grand par rapport au moment de la section nerveuse. 

Les expériences montrent en effet (séries A) que, lors d’amputa¬ 
tions simultanées, il faut, dans les conditions données, un temps 
égal à N jours pour que la régénération réapparaisse. Dans le cas 
d’amputations retardées (séries B), la régénération s’observe après 
un temps qui est égal à N-10, N-20, ..., N-lOO jours, selon que 
l’amputation a été pratiquée 10, 20, .100 jours après la section 
nerveuse. Quand on ampute postérieurement au temps N, les 
nerfs ont eu le temps de régénérer et tout se passe comme s’ils 
n’avaient pas été sectionnés. 

XIII. Ce temps N est lui-même formé de deux éléments: 1^ un 
temps de existant également du côté témoin et qui s’écoule 

entre le moment de l’amputation et celui où commence la première 
manifestation visible de la régénération; 2® un temps de récupéra¬ 
tion qui est, comme nous avons pu le voir, fonction de la distance 
entre le niveau d’amputation et celui de section nerveuse et qui 
correspond vraisemblablement à celui nécessité pour la régénération 
des nerfs eux-mêmes. 

Si l’on pratique d’abord l’amputation, puis la section nerveuse, 
on obtient les résultats suivants: 

a) Dans le cas où la section nerveuse est faite peu après l’ampu¬ 
tation (10, 20 et éventuellement 40 jours), la régénération étant 
encore invisible ou à peine ébauchée, le bourgeon élaboré paraît 
se résorber ou disparaître. Il faut qu’après reconstitution des nerfs 
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une nouvelle poussée régénérative se fasse, et le temps nécessité 
est alors le temps N (temps de latence, plus temps de récupération). 

b) Dans le cas où la section nerveuse est faite plus tardivement, 
alors que le régénérât est déjà fortement différencié, le temps de 
latence n’est plus à prendre en considération, parce que le régénérât 
déjà formé subsiste, et il faut attendre seulement que se soit 
écoulé le temps de récupération, pour que la poussée régénérative 
reprenne. 

Il y a là un faisceau de faits qui concourent tous à mettre en 
relief l’hypothèse d’après laquelle la récupération du pouvoir 
régénérateur, après section des nerfs, dépend de la néoformation 
des axones et de leur arrivée au niveau qui doit régénérer. 


G. Vérifications physiologiques et anatomiques. 

XIV. Contrairement aux prévisions, ni les vérifications physio¬ 
logiques, d’ailleurs difficiles et peu adéquates, ni les vérifications 
anatomiques n’ont paru d’abord apporter une confirmation de la 
relation constituant l’hypothèse précédente. L’examen anatomique 
effectué au hasard sur 135 animaux a montré, pratiquement, autant 
de coïncidences (absence de nerfs régénérés, absence de régénéra¬ 
tion; reconstitution de l’innervation et régénération de la patte) 
que de discordances correspondant aux deux cas inverses. 

XV. Si l’on examine d'abord la première discordance dans la¬ 
quelle il y a régénération des nerfs sans régénération de la patte, 
on constate: 

a) Qu’une notable partie de ces cas s’explique par l’obstacle 
mécanique, créé par une cicatrice résistante s’opposant à la sortie 
tardive du bourgeon de régénération. En effet, dans les cas où 
l’amputation a été retardée, le pourcentage d’animaux réfractaires 
à la régénération est d’autant plus petit que l’amputation a été 
faite plus tardivement, c’est-à-dire qu’il s’est écoulé moins de temps 
pendant lequel, par suite de l’absence d’innervation, la cicatrice 
a eu la possibilité de s’établir. D’autre part, les nouvelles amputa¬ 
tions (réamputations), en enlevant la cicatrice, permettent la régéné¬ 
ration d’un fort pourcentage (75 %) des animaux qui primitive¬ 
ment n’avaient pas régénéré. Ainsi s’explique le fait que si l’on 
ne pratique la vérification anatomique qu’après les résultats de 
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cette nouvelle amputation, le nombre des discordances se trouve 
très diminué. 

b) Une autre catégorie de cas parait liée à une reconstitution 
très tardive des conditions nécessaires d’innervation, comme le 
montre le pourcentage croissant des coïncidences après une, deux 
ou plusieurs réamputations. 

c) Il reste enfin quelques cas exceptionnels (9 sur 207 examinés) 
dans lesquels, malgré la présence d’un plexus régénéré, en tout ou 
en partie, la régénération continue à ne pas se manifester. On 
peut penser soit à une innervation inadéquate (absence de certaines 
catégories de fibres, terminaisons anormales, etc.), soit à un vieil¬ 
lissement définitif des tissus, consécutif lui-même aux transformations 
(dégénérescence, phagocytose) ayant suivi la perte de l’inner¬ 
vation. 

XVI. Si l’on examine les discordances de la deuxième catégorie, 
dans lesquelles il y a régénération, malgré l’absence de régénération 
du plexus, on constate d’abord que ce sont des cas exceptionnels 
peu nombreux (17 en tout sur 207 examinés). Pour les expliquer, 
on peut songer à une régénération élective de fibres amyéliniques 
sympathiques, invisibles à la dissection, et qui sont, comme je l’ai 
montré dans un autre travail, l'élément nerveux essentiel pour la 
régénération. Ce qui confirme cette interprétation est le fait que 
le nettoyage de la région du plexus, bien que n’intéressant pas de 
fibres visibles, entraîne à nouveau l’inhibition de la régénération 
(série N S p. 165). Par ailleurs, on pourrait aussi invoquer une 
évolutior. propre des tissus échappant à la longue à leur corréla¬ 
tion primitive et devenant, de ce fait, indépendants du système 
nerveux. En tous cas, les expériences de contrôle ont montré 
qu’on ne pouvait attribuer ces résultats à l’action d'une innerva¬ 
tion collatérale. 

De ces exceptions, il faut rapprocher celles observées dans les 
séries C (section nerveuse retardée) chez lesquelles dans 11 animaux 
sur 93 la régénération commencée et déjà avancée a continué, 
comme si les nerfs n’avaient pas été sectionnés. 

XVII. Ces faits contradictoires montrent que si les corrélations 
nerveuses sont indispensables pour la mise en train de la régéné¬ 
ration dans les conditions normales, cette relation peut présenter 
des exceptions, soit lorsque la régénération est déjà commencée 
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et fort avancée, soit lors de la reprise tardive du pouvoir régénéra- 
teur inhibé par une première suppression de l’innervation. Il est 
probable que ces deux problèmes ne sont pas identiques et que 
leurs données diffèrent en ce qui concerne les conditions internes. 
Ceci ne saurait diminuer, par contre, la valeur des résultats établis 
en ce qui concerne la nécessité de la présence de l’innervation 
pour la régénération initiale, normale. 

D. Morphologie des régénérats. 

XVIII. Bien que j’aie effectué une étude de la relation entre 
cette morphologie et l’innervation au moyen de sections partielles 
des nerfs et dont les résultats ont été précédemment publiés en 
partie, je n’envisage ici que les anomalies observées dans le cas 
où la section nerveuse était retardée par rapport à l’amputation. 
Les deux sortes d’interventions conduisent d’ailleurs aux mêmes 
conclusions. 

Lorsque la section nerveuse est pratiquée sur un animal dont le 
régénérât est déjà en voie de différenciation, il se fait, pourvu que 
son évolution ne soit pas trop avancée et irréversible, un remanie¬ 
ment du régénérât traduit par des modifications de sa forme, des 
rapports de ses axes, de sa coloration, tandis que la croissance est 
complètement inhibée. Le régénérât continuant à se différencier 
sans s’accroître, le remaniement aboutit à une morphologie incom¬ 
plète, caractérisée par l’absence d’un ou de plusieurs doigts. Il y 
a là un nouvel exemple de la loi de Vindépendance entre la crois¬ 
sance et la différenciation établie par P. de Giorgi. D’autre part, 
tout se passe comme si la masse du régénérât cessant de s’accroître, 
la réalisation morphologique était fonction de cette masse restée 
insuffisante. Ces faits sont en accord avec la relation entre la masse 
du régénérât et sa différenciation morphologique^ signalée par E. 
GuYÉNOT et O. SCHOTTÉ. 

XIX. Ces faits sont, par contre, en opposition avec l’idée que 
le système nerveux exercerait sur la différenciation des régénérats 
une action morphogène spécifique. 
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